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Abkürzungsverzeichnis
AE Assimilationseffizienz
AR Assimilation
B Biomasse
Chl a Chlorophyll a
DCM deep chlorophyll maximum (Tiefenchlorophyllmaximum)
DHM diurnale Horizontalmigration
DVM diurnale Vertikalmigration
DW dry weight (Trockengewicht)
EFR effektive Filtrierrate (Grazing)
GK Größenklasse
GV Großer Vätersee
IC inorganic carbon (anorganischer Kohlenstoff)
IFR individuelle Filtrierrate
IR Ingestion
P Phosphor
P:C- Phosphor:Kohlenstoff-
POC Partikulärer organischer Kohlenstoff
PR/B Produktion: Biomasse
PPR Primärproduktion
SAM kleinste Länge eitragender Weibchen
SP Sekundärproduktion (Crustaceen)
SRP soluble reactive phosphate (gelöst reaktiver Phosphat)
TOM getrocknetes organisches Material
TP Gesamtphosphor
TTE trophische Transfereffizienz
WA Wanderungsamplitude (|TiefeMax.Abund.Tag - TiefeMax.Abund.Nacht |)
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1 Einleitung
In der aquatischen Ökologie haben Untersuchungen zum Energietransfer und zu
Wechselwirkungen in Nahrungsnetzen lange Tradition (LINDEMAN 1942). In Verbindung mit
der Betrachtung von Interaktionen trophischer Ebenen und deren Wirkungsweise auf den
Energiehaushalt wird der Quantifizierung energetischer Transferprozesse jedoch bis heute viel
Aufmerksamkeit gewidmet (GAEDKE et al. 1996, KANKAALA et al. 1996, HAVENS 1999).
Nicht zuletzt um im ökotechnologischen Bereich bei Beeinflussung der Nahrungsnetzstruktur
eine effizientere Wirkung auf die Algenbiomasse zu erreichen, bedarf es einer besseren
Quantifizierung und Gegenüberstellung dynamischer Prozeßgrößen (PERSSON 1985). Daß
nach Eliminierung planktivorer Fische eine Verminderung der Algenbiomasse und damit eine
Verbesserung der Sichttiefe eintritt, wurde erstmals von HRBACEK et al. (1961) beobachtet.
Seither erfolgte eine Vielzahl von Untersuchungen über die Wirkung der „Biomanipulation“
(SHAPIRO et al. 1975) und die Folgen einer Veränderung der planktivoren Fischdichte
(DEMELO et al. 1992). Das Hauptaugenmerk bisheriger Biomanipulationsanalysen wurde
jedoch meist auf statische Größen wie Biomasse und Abundanz gelegt. Viele Versuche
scheiterten, die Kaskadentheorie, nach der sich Änderungen in höheren trophischen Ebenen
auf untere Ebenen kaskadenartig auswirken (CARPENTER et al. 1985), als ökotechnologische
Maßnahme zu etablieren. Es kam entgegen der erwünschten Antwort des Ökosystems zu
Entkopplungen im Nahrungsnetz, und der positive Effekt der Biomanipulation (hohe
Daphniendichten und damit verbunden geringe Phytoplankton-Biomasse) wurde aufgehoben
(z. B. BENNDORF 1987, 1990). Konträr zur Kaskadentheorie formulierten MCQUEEN & POST
(1986) die Top-down/Bottom-up-Theorie, nach der das Phytoplankton nicht allein durch hohe
Zooplanktonabundanz in seiner Gesamtbiomasse unterdrückt werden kann, sondern auch vom
Angebot der Nährstoffe gesteuert wird. Zum besseren Verständnis der Wechselwirkung von
trophischen Beziehungen innerhalb des Nahrungsnetzes und dem Nährstoffangebot des
Gewässers bedarf es deshalb einer genauen Analyse des Energietransfers innerhalb der
trophischen Ebenen.
Nachdem von HILLBRICHT-ILLKOVSKA et al. (1972) die Hypothese von einer Abnahme der
Transfereffizienz mit steigender Trophie des Gewässers postuliert wurde, die von anderen
Autoren durch Freilanduntersuchungen gestützt wurden (z. B. PEDERSON et al. 1976),
betrachteten CARNEY & ELSER (1990) diesen Zusammenhang von der Stärke der Kopplung
zwischen den trophischen Ebenen und dem Trophiegrad eines Gewässers differenzierter und
entwickelten die „mesotrophic maximum hypothesis“ (MMH), die besagt, daß die
Transfereffizienz vom Phytoplankton zum Crustaceenplankton unter oligotrophen
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Bedingungen gering ist, zum Mesotrophen hin ansteigt und bei hoher Trophie des Gewässers
wieder abfällt. Dabei wurde die Kopplungsstärke über die Wiederbereitstellung von
Nährstoffen definiert oder anhand von Gegenüberstellung von Pool- und Produktionsgrößen
benachbarter trophischer Ebenen dargestellt, die bei mittleren Nährstoffbedingungen am
höchsten erschien. Zur Überprüfung der MMH beschränkten sich ELSER & GOLDMAN (1991)
auf eine Kausalanalyse in Enclosuresystemen in Seen unterschiedlicher Trophie, über eine
begrenzte Zeit und ohne Einbeziehung des gesamten Ökosystems. Viele Untersuchungen sind
bereits an Enclosures durchgeführt worden, um die Effekte von unterschiedlichem
Fischbesatz auf das filtrierende Zooplankton und gemäß der Kaskadentheorie weiterführend
auf das Phytoplankton zu überprüfen (HARRIS 1982, EDGAR & GREEN 1994, KURMAYER &
WANZENBÖCK 1996, BROOK-LEMMA 1997 etc.). Allerdings sind solche Enclosureexperimente
insbesondere bezüglich des Phytoplanktons als Modell für ein Freiland-Ökosystem nur
beschränkt aussagekräftig. Mehr und mehr wurden in jüngerer Vergangenheit Ganz-Seen-
Experimente gefordert (CARPENTER 1989, BENNDORF 1990), die Untersuchungen von
Interaktionen in einem Ökosystem zwar unter erheblichem Mehraufwand doch mit einer
wesentlich größeren Realitätsnähe ermöglichen. Erst bei einer Betrachtung eines gesamten
Ökosystems kann von einer Untersuchung unter Berücksichtigung aller möglichen Antworten
der Organismengruppen gesprochen werden. Hinsichtlich des Antwortverhaltens der
energetischen Kopplung bei Störung des Systems durch Eingriffe an bestimmten trophischen
Ebenen wurden die Untersuchungen bisher hauptsächlich an eutropheren Seen durchgeführt
(REYNOLDS 1994). Über die Robustheit bzw. Elastizität von Nahrungsnetzen unter
mesotrophen Bedingungen bei massiven Eingriffen an einer trophischen Ebene ist wenig
bekannt. Eine Überprüfung der MMH am Beispiel des Großen Vätersees im Rahmen des
Vernetzungsprojektes „Top-down-Steuerung planktischer Biozönosen“ stellt somit einen
wichtigen Beitrag zur aktuellen Diskussion über Transferprozesse in Seen dar. Dabei galt es
in vorliegender Arbeit, für die Schnittstelle Phytoplankton - Zooplankton - Planktivore
folgende Fragen zu beantworten:
1. Welche Dynamik weisen Zusammensetzung und Biomasse der Crustaceen und Rotatorien
und Populationsparameter und Wanderverhalten der dominanten Arten auf, die von
benachbarten trophischen Ebenen entweder top-down oder bottom-up verursacht wird bzw.
die selbst die Kopplung zu diesen beeinflußt? - Die Artzusammensetzung des Zooplanktons
bedingt dabei zum einen den Grazingdruck auf das Phytoplankton, da die Effektivität der
Nahrungsaufnahme und das Spektrum möglicher Nahrungspartikel mit individueller
Zooplanktongröße ansteigt (BROOKS & DODSON 1965). Die saisonale Dynamik des
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Crustaceenplanktons wurde bereits vielfach in Abhängigkeit von Art und Gewässertrophie
beschrieben und im PEG-Modell zusammengefaßt (SOMMER et al. 1986). Inwieweit sich
allerdings diese Dynamik auf den Energietransfer innerhalb des Nahrungsnetzes eines
Gewässers auswirkt, wurde bisher wenig quantifiziert (GAEDKE & STRAILE 1998).
Das Wanderverhalten der Daphnien betreffend wird bereits seit Jahrzehnten eine Diskussion
bezüglich der Proximat- und Ultimatfaktoren geführt (BAINBRIDGE 1961, RINGELBERG 1964,
ENRIGHT & HAMER 1967 u.a.). Aber auch von Copepoden ist eine diurnale vertikale
Migration (DVM) des öfteren beschrieben worden (STICH 1989, RINGELBERG et al. 1991b).
Als der wesentliche Ultimatfaktor hatte sich die Prädatorenvermeidung herauskristallisiert
(STICH & LAMPERT 1981), wobei es mit steigender Konzentration des sogenannten
„Fischfaktors“ zu einer Erhöhung der Wanderungsamplitude kam (LOOSE 1993, LOOSE &
DAWIDOWICZ 1994). Die Futterverfügbarkeit spielte mitunter eine wesentliche Rolle, indem
sie die DVM verstärkte, abschwächte oder sogar aufhob (JOHNSON & JAKOBSON 1987,
RINGELBERG et al. 1991a). Ein energetischer Nutzen, der sich aus der DVM ergab, wurde für
Daphnien postuliert (z. B. GELLER 1986), erwies sich jedoch als eher unwahrscheinlich
(LAMPERT et al. 1988) oder nur in Ausnahmefällen als zutreffend (FLIK & RINGELBERG 1993,
WILLIAMSON et al. 1996). Wenig Aufmerksamkeit wurde bisher darauf verwendet, die
Konsequenzen aus der DVM für andere trophische Ebenen zu quantifizieren bzw. in
energetische Betrachtung mit einzubeziehen (LAMPERT 1987b). Diese indirekte Beeinflussung
der Zooplanktivoren auf das Phytoplankton durch tageszeitlich schwankenden Fraßdruck des
wandernden Zooplanktons (LAMPERT & TAYLOR 1984, HANEY 1985) und dessen verminderte
Verfügbarkeit für die Planktivoren sollten in dieser Arbeit im Vordergrund der Betrachtungen
der DVM stehen. Aufgrund der Vermutung, daß eine ausgeprägte Litoral-Pelagialwanderung
der planktivoren Fische eine diurnale Horizontalwanderung des Zooplanktons verursachen
könnte (LAURIDSEN et al. 1996), sollte diese ebenfalls erfaßt und in die Transfereffizienz-
Betrachtung mit einbezogen werden. Im 3. Kapitel wird auf diese Fragen eingegangen
werden.
2. Welchen Einfluß übt das Crustaceenplankton durch Grazing auf die Primärproduktion des
Phytoplanktons verschiedener Größenfraktionen aus? - Bei bisherigen Untersuchungen
beschränkten sich die Erkenntnisse über den Einfluß des Zooplanktons auf das Phytoplankton
mehr auf statische Größen wie Biomasse und Abundanz. Von LAMPERT (1988a) wurde ein
Modell aufgestellt, wie hoch die Zooplanktonbiomasse sein muß, bei der durch Reduktion der
Phytoplankton-Biomasse die Primärproduktion abfällt. Von KAMJUNKE et al. (1996) wurde
dieses Modell modifiziert und statt Biomasse des Zooplanktons die effektive Filtration der
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Daphnien der Primärproduktion der „freßbaren“ Phytoplanktonfraktion (<30 µm) gegenüber
gestellt. Über empirische Datenerhebung konnte somit die jeweilige Filtration ermittelt
werden, die erreicht werden muß, um eine bestimmte Produktion des Phytoplanktons zu
unterdrücken. Diese Untersuchungen erfolgten an einer hypertrophen Talsperre. In
vorliegender Arbeit sollte eine weitere Verfeinerung der Phytoplanktongrößenfraktionierung
erfolgen. Die abweichende Phytoplanktonstruktur bei geringer Nährstoffkonzentration lassen
grundsätzlich neue Ergebnisse erwarten.
3. Wie reagieren die Primärproduzenten auf den Grazingdruck? - Hohe Grazingraten hatten in
vielen Fällen eine Verschiebung der Biovolumina-Anteile von Phytoplanktongrößengruppen
hin zu großen, nicht freßbaren Algen zur Folge (MCCAULEY & BRIAND 1979, LYNCH 1980,
LAMPERT et al. 1986, BENNDORF 1995). Besonders in eutropheren Systemen wurde unter
starkem Grazingdruck auch die Primärproduktion von nicht ingestierbaren Phytoplankton
dominiert (KAMJUNKE et al. 1996). Das Kontrollvermögen des Crustaceengrazings gegenüber
der Primärproduktion beschränkte sich dabei auf die „freßbare“ Fraktion. Wenige
Untersuchungen befaßten sich bisher mit dem indirekten Einfluß des Grazings durch
Daphnien auf die Primärproduktion (LAMPERT et al. 1986). In der Literatur werden sehr
unterschiedliche Angaben gemacht. So beschreibt SCHOENBERG (1990), daß in Enclosures mit
und ohne Zooplankton kein Unterschied in der Primärproduktion zu verzeichnen war. Hierbei
spielten allerdings die Crustaceen beim Zooplankton eher eine untergeordnete Rolle. HAVENS
et al. (1996) stellten nur bei Dominanz von Daphnien einen negativen Effekt sowohl auf
Phytoplanktonbiomasse als auch -produktion fest, wobei der Einfluß auf den Chl a-Gehalt
größer als auf die Primärproduktion war. STERNER et al. (1993) beobachteten eine Zunahme
der gesamten Primärproduktion unter Einfluß des Zooplanktons durch Bereitstellung von
Nährstoffen. Die Aufnahmegeschwindigkeit von Nährstoffen durch die Algen ist je nach
Algengröße unterschiedlich (AGAWIN et al. 2000). Ansonsten überwogen in der
Vergangenheit isoliert betrachtende Untersuchungen von Primärproduktion unterschiedlicher
Größenfraktionen ohne Einbeziehung des Zooplanktongrazings als Einflußfaktor (GLIWICZ
1967, TAKAMURA et al. 1986, UEHLINGER & BLOESCH 1989 u.a.). Charakteristisch für
mesotrophe Seen ist ein hoher Anteil des autotrophen Picoplanktons an der Primärproduktion
(HAPPEY-WOOD 1993, RAI 1982). Inwieweit dieser auch vom Grazingdruck beeinflußt wird,
sollte in dieser Arbeit beantwortet werden. Die Ergebnisse zu den Fragen, ob durch hohe
Grazingraten das freßbare Phytoplankton unterdrückt wird, mit hoher Primärproduktion
reagiert oder durch andere Algen ersetzt wird, werden im Kapitel 4 vorgestellt.
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4. Wie intensiv ist die Kopplung des Crustaceenplanktons zu ihren Prädatoren unter
mesotrophen Bedingungen? - Eine reine Erfassung der Biomasse des Zooplanktons, wie sie in
der Vergangenheit in vielen Biomanipulationsexperimenten vorgenommen wurde, beschreibt
nur oberflächlich den Einfluß der Prädatoren. Allein über die zusätzliche Erfassung der
populationsdynamischen Parameter kann eine Abschätzung des Räuberdrucks erfolgen (z. B.
HÜLSMANN & MEHNER 1997). Angaben zur (Re-) Produktion sind notwendig, um aussagen
zu können, wie stark und in welchem Zeitraum der Verlust einer Crustaceenpopulation aus
der Prädation resultiert. Einige Parameter der Populationsdynamik dienen dabei als
Indikatoren für den Ursprung des Prädationsdrucks (invertebrate oder vertebrate Prädatoren)
und auch dessen Quantität (STIBOR & LÜNING 1994). Hauptsächlich top-down gesteuert ist die
Variabilität in der Brut- und Eigröße und der Primipara von Daphnien (LAMPERT 1993a,
BOERSMA 1995). Andere Parameter wie Geburtenrate und Wachstumsrate der Juvenilen
werden größtenteils bottom-up gesteuert (Nahrung, Temperatur) (PETERSEN 1983). Dabei ist
nicht nur die Quantität, sondern auch die Qualität der Nahrung von Bedeutung. In Kapitel 5
wird eine vergleichende Abschätzung von Nahrungsgrundlage und Prädationsdruck als
Steuerfaktoren der Daphniendynamik im saisonalen Verlauf und im Vergleich zwischen den
Jahren vorgenommen.
5. Welchen Einfluß hat das Zooplankton auf die Stoff (Kohlenstoff und Phosphor)- und
Phytoplanktonsedimentation? - Eine Beantwortung dieser Frage sollte indirekt erfolgen,
indem der saisonale Verlauf von Zooplanktondichte und -zusammensetzung mit der
Entwicklung der Sedimentation und dem Anteil des Phytoplanktons am sedimentierten
Kohlenstoff in Beziehung gesetzt wurden. In der Vergangenheit gab es unterschiedliche
Angaben, inwieweit das Zooplankton eine Erhöhung bzw. Verringerung der Sedimentation
verursacht. Vor allem in Enclosureexperimenten wurde eine Ursachenforschung des
Zusammenhangs von Zooplankton und Sedimentation verfolgt. BLOESCH & BÜRGI (1989)
fanden bei einem Vergleich ihrer Enclosure im oligo-mesotrophen Vierwaldstättersee eine
positive Korrelation zwischen Zooplanktonbiomasse und Sedimentation. Von SARNELLE
(1999) wurde hingegen unter eutrophen Bedingungen ein entgegegesetzter Effekt - nämlich
eine Reduktion der Sedimentation mit steigender Crustaceen - (Daphnien-) biomasse -
beobachtet. Letzterer Autor machte den unterschiedlichen Trophiegrad des
Umgebungswassers für die Diskrepanz der Ergebnisse verantwortlich. In beiden Fällen ergab
sich eine Verfälschung des Sedimentationsverhaltens durch eine extreme Ruhigstellung des
Wassers in den Enclosures. Daß hinsichtlich der Wechselwirkung von Sedimentation und
Zooplankton noch Forschungsarbeit geleistet werden muß, zeigen ebenfalls die Ergebnisse
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von ELSER et al. (1995). Diese waren hinsichtlich der Wirkung des Zooplanktons auf die
Sedimentation ebenfalls widersprüchlich. Besonders die unterschiedlich starke
Windexposition der Seen wurde in jener Untersuchung als Ursache für diesen Widerspruch
angesehen.
Das P:C-Verhältnis des sedimentierten Materials sollte in vorliegender Arbeit eine besondere
Berücksichtigung erfahren. Ein hohes Verhältnis stellt eine positive Rückkopplung gegen den
Eutrophierungsprozeß im Gewässer und eine Stabilisierung des Nährstoffhaushalts dar, weil
der Phosphor dem System bei gleichzeitig geringer Belastung des Sediments durch organische
Substanz entzogen wird (LYCHE 1989). BENNDORF et al. (im Druck) zeigten in einem
Freilandexperiment, dass im meso- bis eutrophen Bereich und biomanipulierten Zustand eine
höhere Phosphorsedimentation als im nicht biomanipulierten Zustand stattfindet. Zusätzlich
soll im Großen Vätersee eine Quantifizierung der relativen Bedeutung der Sedimentation an
den Verlustprozessen von Kohlenstoff neben der Weitergabe an höhere trophische Ebenen
erfolgen. Die Ergebnisse zur Sedimentation beinhaltet das Kapitel 6.
In Kapitel 7 werden die Ergebnisse der ersten Kapitel, die die Kohlenstoffprozesse mit ihren
Einflußgrößen betrachten, zusammengefaßt. Es erfolgt eine Schätzung der
Sekundärproduktion des Crustaceenzooplanktons und eine Quantifizierung des
Energietransfers innerhalb der Nahrungskette Phytoplankton - Zooplankton - Planktivore
unter mesotrophen Bedingungen. Ziel ist es zu klären, welche Unterschiede zwischen
Ökosystemen verschiedener Trophie hinsichtlich dieser Transfergrößen bestehen.
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2 Methoden
2.1 Untersuchungsgewässer
Das Untersuchungsgewässer, der Große Vätersee, liegt im nördlichen Brandenburg, im
Templin-Werbelliner Seen- und Sandergebiet. Der Große Vätersee, nachfolgend mit GV
abgekürzt, hat seinen Ursprung in der letzten Phase des Pleistozäns und kann seiner
Entstehung nach als Toteissee angesehen werden. Er besitzt keinen oberirdischen Zu- oder
Abfluß und wird somit von Grundwasser und Regenwasser gespeist. Das nährstoffarme,
sandige Einzugsgebiet (2,56 km² (unterirdisch), GINZEL, pers. Mitt.) ist hauptsächlich mit
Kiefern aufgeforstet. Es gibt kaum intensiv landwirtschaftlich genutzte Flächen. Etwa die
Hälfte der Uferlinie des GV unterliegt urbanem Einfluß durch die Gemeinde Groß Väter mit
ca. 300 Einwohnern und durch ein Kinderferienheim.
Tab. 2.1: Topographische und morphometrische Merkmale des GV (aus KASPRZAK et al. 2000).
Merkmal Großer Vätersee
max. Länge [m] 519
max. Breite [m] 325
Uferlänge [m] 1390
Uferentwicklungsfaktor 1,12
Seefläche [m²] 120700
Seevolumen [m³] 633000
max. Tiefe [m] 11,5
mittlere Tiefe [m] 5,2
Der GV hat eine maximale Tiefe von 11,5 m und eine mittlere Tiefe von 5,2 m (Tab. 2.1). Er
besitzt eine typische Wannenform (Abb. 2.1). Anhand seiner chemischen Kriterien ist er nach
der OECD Klassifikation als mesotroph einzustufen (PREMAZZI  & CHAUDANI 1992) (Tab.
2.2).
Während der Sommerstagnation tritt im Hypolimnion Sauerstoffschwund auf. Durch interne
Phosphorrücklösung erhöht sich der Gesamtphosphor (TP)-Gehalt im Hypolimnion stark
(Tab. 2.2). Weiterhin bildet sich während der Sommerstagnation im Grenzbereich der
Chemoklinen ein Tiefenchlorophyllmaximum (DCM) aus. In einer Lamelle von ca. 30 cm
werden zeitweilig Chlorophyll a (Chl a)- Konzentrationen bis zu 35 µg L-1 erreicht.
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Tab. 2.2: Jahresmittelwerte (Standardabweichung) von Nährstoffkonzentrationen und anderen
chemischen Kriterien im Epilimnion und Hypolimnion des GV (1995-1997) aus
KASPRZAK et al. (2000). n. g.: nicht gemessen.
Epilimnion Hypolimnion
SRP [µg L-1] 6,4 (3,3) 32,9 (20,4)
TP  [µg L-1] 24,4 (3,5) 87 (34)
NO3
- [mg L-1] 0,06 (0,04) 0,04 (0,01)
TN [mg L-1] 0,89 (0,02) 1,85 (0,35)
DIC [mg L-1] 19,7 (1,3) 25,3 (1,7)
DOC [mg L-1] 7,5 (0,3) 7,1 (0,3)
Chl a [µg L-1] 4,5 (0,3) n.g.
2.2 Aufnahme von physikalischen und chemischen Kriterien
Die Probenahmen erfolgten seit 1997 von April bis Oktober in zweiwöchigem Abstand und
von Oktober bis April in vierwöchigem Abstand durch de Projektgruppe „Top-down-
Steuerung planktischer Biozönosen“. Es wurden Sichttiefe und Wasserstand gemessen und
Tiefenprofile bezüglich Temperatur, Sauerstoff, pH, Leitfähigkeit, Chl a und Phycoerythrin
mit Hilfe von Sonden (MultiSonde H2O, Hydrolab, Fluoreszenzsonde, Haardt)
aufgenommen. Mischproben aus dem Epi-, Meta- und Hypolimnion wurden erstellt, wobei
die Einteilung der Schichten auf dem Sauerstoffprofil und der Existenz des DCMs basierten,
und auf folgende chemischen Kriterien im Labor untersucht: Gesamtphosphor (TP), gelöster
anorganischer (reaktiver) Phosphor (SRP), gelöster Stickstoff (NO3 bzw. NH4), gelöstes
anorganisches Silizium, Kohlenstoff (TOC, DOC, DIC), Chlorid, Sulfat. Als Äquivalent für
die Algenbiomasse wurde der Chl a-Gehalt (gesamt, < 30 µm) bestimmt.
Abb. 2.1: Bathymetrische Karte des
GV. Tiefenlinien in 1 m-
Intervallen. Die schwarzen
Punkte markieren das
Probenahmetransekt der
Horizontalverteilung (Kap. 3)
N
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Zusätzlich erfolgte die Bestimmung des partikulären organischen Kohlenstoffs (POC) als
Kriterium für das Futterangebot der Daphnien. Als die für Daphnien ingestierbare maximale
Größe der Futterpartikel wurde 30 µm angenommen (z.B. LAMPERT 1988b). Es wurde zu
jedem Termin eine Mischprobe aus der sauerstoffhaltigen Schicht entnommen und sofort über
eine 30 µm Gaze in Kanister filtriert. Der Transport erfolgte abgedunkelt und gekühlt.
Spätestens nach vier Stunden wurden drei Parallelproben von ca. 500 bis 1000 ml über
GMF5-Glasfaserfilter (Filtrak) filtriert. Nach dem Trocknen der Filter bei ca. 50° C im
Trockenschrank wurden diese bis zur Messung im Exzikator aufbewahrt. Die Bestimmung
des Kohlenstoffs erfolgte mit dem TOC-Analyzer (TOC mit SSM 5050, Shimadzu) mittels
Infrarotmessung.
2.3 Primärproduktion
Die in-situ-Primärproduktion (PPR) wurde mit der C14-Methode (VOLLENWEIDER 1969) von
April 1997 bis August 1999 zu den Routineterminen und 1998 und 1999 während des
Klarwasserstadiums im wöchentlichen Abstand bestimmt. Die Exposition jeweils einer Hell-
und Dunkelflasche erfolgte vier Stunden in vier Tiefen von 0 bis 7,5 m. Dabei wurde das
Wasser von 0 bis 5 m mit Hilfe eines Ruttner-Schöpfers (Länge: 0,5 m, Volumen: 2 L) aus
der jeweiligen Tiefe entnommen. Die Flaschen zur Exposition in 7,5 m wurden während der
Existenz des DCMs mit Wasser aus dem Tiefenchlorophyll-Maximum (DCM) gefüllt, um die
Produktivität der chlorophyllreichen Schicht zu bestimmen. Die Tiefe des DCM´s im GV
schwankte in den Untersuchungsjahren 1997 bis 1999 zwischen 6,7 m und 8,7 m. In jede
Flasche wurden 0,5 ml des Natriumhydrogencarbonats (NaH14CO3) aus einer Ampulle mit
Hilfe einer Mikrospritze mit langer Kanüle in die Flasche gespritzt, so daß beim Aufsetzen
des Glasstopfens kein 14C aus der Flasche gelangen konnte. Ebenfalls wurden 0,5 ml der 14C-
Lösung in ein mit 1 ml Carbosorb (Canberra Packard) gefülltes 1,5 ml - Eppendorf-Gefäß
(Canberra Packard) gegeben, um anschließend die Ampullenaktivität und daraus die
Flaschenaktivität zu bestimmen. Nach vierstündiger Exposition wurde die
Kohlenstofffixierung durch Zugabe von 0,5 ml konzentrierten Formols (Endkonzentration
2 %) beendet.
Im Labor wurden Duplikate von 25 ml der Proben durch Gaze in die Größenfraktionen >30
µm und 20-30 µm getrennt, mit deionisiertem Wasser rückgespült und bei geringem
Unterdruck auf 0,45 µm Cellulosenitratmembranen filtriert. Die Auftrennung der Fraktion
< 20 µm in 3-20 µm und 0,2-3 µm erfolgte mit Hilfe von Polycarbonatfiltern (Nuclepore).
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Alle Filter wurden getrocknet, anschließend einzeln in Super Poly Vials (Canberra Packard
(C P)) gelegt. Nach Zugabe von 10 ml des Szintillationscocktails Ultima Gold (C P) wurde
die mittlere Zerfallsrate pro ml im Szintillationsspektrometer (C P) gemessen. Die
Konzentration des gesamten anorganischen Kohlenstoffs (IC) wurde von allen
Primärproduktionstiefen getrennt bestimmt. Aus dem Verhältnis von aufgenommener
Radioaktivität zur Flaschenaktivität konnte auf die absolute C-Fixierung geschlossen werden:
C ass. [mg L
-1]= IC [mg L-1]* dpm ass./dpm Flasche * 1,06 (1)
mit: C ass.: assimilierter Kohlenstoff; IC: anorganischer Kohlenstoff dpm: mittlere relative Zerfallsrate
Die Aktivitätswerte der Hellflaschen wurden mit denen der Dunkelflaschen korrigiert. Das
Tiefenprofil des photosynthetisch aktiven Lichts (PAR) wurde mit Hilfe von Lichtsonden
(LICOR, Walz), die in einem Tiefenabstand von 0,5 m an einem Gestell positioniert waren,
von 0 bis max. 10 m Tiefe bestimmt. Aus den Lichtdaten erfolgte die Berechnung der
Attenuationskoeffizienten. Zusätzlich wurde während der Expositionsdauer der
Primärproduktionsflaschen die Lichtquantität [µmol m-2 4 h-1 ] in den entsprechenden Tiefen
mit Lichtsonden aufgenommen.
Als Abschätzung der Tagesprimärproduktion wurde die in vier Stunden gemessene PPR mit
dem Quotienten aus Globalstrahlung in der Expositionszeit und Globalstrahlung des ganzen
Tages (Deutscher Wetterdienst, Neuglobsow) multipliziert.
Parallel zu den PPR Messungen erfolgte von einer Mischprobe 0-5 m die Bestimmung des
Chl a-Gehaltes in den verschiedenen Fraktionen. Dafür wurden aliquote Mengen über Gaze
(20 und 30 µm) und 3 µm-Polycarbonatfilter (Nuclepore, Sartorius) getrennt, auf 0,6 µm
Membranen filtriert und photometrisch nach STRICKLAND & PARSON (1968) bestimmt. Es
stellte sich im Nachhinein heraus, daß eine feine Fraktionierung von 20-30 µm bei der
Messung von Chl a aufgrund mangelnder Sensitivität der photometrischen Methode nicht
möglich war (±0,5 µg L-1). Deshalb erfolgte bei den weiteren Betrachtungen eine
Zusammenfassung der Fraktionen 3-20 µm und 20-30 µm zu der Fraktion 3-30 µm. Zur
Berechnung der spezifischen Primärproduktion wurde die mittlere Primärproduktion des
Epilimnions berechnet und durch die Chl a-Konzentration der jeweiligen Fraktion geteilt. Die
Primärproduktionseffektivität ergab sich aus dem Quotienten von spezifischer
Primärproduktion und dem Lichtangebot.
Um zu prüfen, inwieweit die Größenfraktionen von bestimmten Algenarten oder -gruppen
dominiert waren, wurden an sieben Terminen von April bis Juni 1998 Phytoplanktonproben,
die zuvor mit Hilfe der Gaze in >30 µm, <30 µm und <20 µm aufgetrennt wurden, mit
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Lugolscher Lösung fixiert und qualitativ untersucht. Es zeigte sich, daß nur einzelne
Algenarten -besonders die sehr großen- in ausschließlich einer Fraktion vertreten waren (Tab.
2.3). Die meisten wurden in zwei oder sogar drei Fraktionen gefunden. Auch diese
mikroskopische Analyse legte nahe, die Fraktionen 3-20 und 20-30 µm zusammenzufassen.
Die Fraktion <3 µm wurde nicht mikroskopisch analysiert. Es wurde angenommen, daß sich
der Hauptteil der Primärproduzenten aus autotrophem Picoplankton (APP) zusammensetzte
und nur ein zu vernachlässigender Anteil größere Algenarten waren, die durch die 3 µm Filter
hindurchgingen.
Tab. 2.3: Zusammenfassung der qualitativen mikroskopischen Phytoplanktonanalyse der
verschiedenen Größenfraktionen von April bis Juni 1998.
Fraktionen
> 30 µm 20-30 µm < 20 µm
Chlamydomonas spp.<6 µm Chlamydomonas spp.<6 µm Chlamydomonas spp.<6 µm
Chlamydomonas spp.>6 µm Chlamydomonas spp.>6 µm Chlamydomonas spp.>6 µm
Cryptophyceae bis 20 µm Cryptophyceae bis 20 µm
Cryptophyceae über 20 µm Cryptophyceae über 20 µm
Closterium acutum Closterium acutum
Oscillatoria spp. Oscillatoria spp.
Aphanizomenon flos aquae Aphanizomenon flos aquae
Dinobryon spp. Dinobryon spp.
Ceratium cornutum
Ceratium hirudinella
Asterionella formosa
Spirogyra spec.
Cosmarium spec.
Pediastrum spec.
Staurastrum spec.
Die Umrechnung des Phytoplanktonbiovolumen in Frischmasse erfolgte unter der Annahme
einer Dichte des Phytoplanktons von 1. Desweiteren wurde von einem Kohlenstoffgehalt der
Frischmasse von 10-12 % ausgegangen (SOMMER 1996). Diese Angaben sind bisher noch
nicht für das APP bestätigt worden (ADRIAN & PADISAK 2000). Eine Gegenüberstellung von
Chl a < 3 µm und dem Picoplankonbiovolumen (Einzelzellen und Picoplankton-Kolonien)
ergab höhere spezifische Chl a-Anteile (6-27 %) als von SOMMER (1996) angegeben (2 %).
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Dies bedeutet, daß durch die Filtration der größte Teil der Kolonien des Picoplanktons sofort
zerfallen sein muss. Zusätzlich könnte es von einem erhöhten Anteil größerer Algenarten in
dieser Fraktion zeugen. Es ist jedoch eher zu vermuten, daß die für größere Algen bestimmte
Biovolumen/Kohlenstoffgehalt- Relationen für Picoplankton nicht zutreffen bzw der
spezifische Chl a-Gehalt von Picoplankton höher ist als von größeren Algenarten (ADRIAN &
PADISAK 2000).
2.4 Zooplanktonabundanz, -biomasse und -verteilung
Zur Bestimmung der Zooplanktonabundanz und -biomasse wurden vertikale Netzzüge
(Crustaceen 90 µm, Rotatorien 55 µm Maschenweite) am tiefsten Punkt des Gewässers ge-
nommen. Anschließend erfolgte die Fxierung der Proben mit kaltem Zucker-Formol (HANEY
& HALL 1973, PREPAS 1978) und die Auszählung am Umkehrmikroskop bei 18-facher
Vergrößerung. Von den häufigsten Arten wurden 15 Tiere in Größenklassen eingeteilt. Die
Größenklassen (GK) waren abhängig von der Zooplanktonart und damit von der Längen-
Biomasse Regressionsfunktion (BOTTRELL et al. 1976). Jede folgende GK bedeutete eine
Verdoppelung der Trockenbiomasse. Als Kohlenstoff (C)-Gehalt wurde die Hälfte des
Trockengewicht nach WINBERG et al. (1971) angenommen.
Zur Bestimmung diurnaler horizontaler Migrationsmuster (DHM) des Crustaceenplanktons
wurden Netzzüge an vier Punkten eines Transekts am Tag (11.00-12.00 Uhr) und in der Nacht
(0.00-1.00 Uhr) zu drei verschiedenen Terminen genommen. Für die dominanten Arten des
GV erfolgte 1997 an drei Terminen (zwei im Sommer, einer im Herbst) und 1998 an neun
Terminen (je drei im Frühsommer, Sommer und Herbst) die Quantifizierung der diurnalen
Verteilung (DVM). Die Probenahmen erfolgten am Tage (Lichtintensität unter der
Wasseroberfläche (LI): >104 lux), an mindestens einer Dämmerungsphase (LI: 100-10-1 lux)
und nachts (LI: <10-2 lux) (Lichtintensitäten aus HAERTEL (2001). Dazu wurde die
Wassersäule mit einer SCHINDLER-Falle (Volumen: 14 L, Höhe: 0,5 m) aus 0 bis 9 m Tiefe in
Meterschritten beprobt. Jeweils vier Schöpfproben aus zwei Tiefen und von zwei
verschiedenen Stellen des Pelagials wurden über 55 µm Gaze filtriert, zu einer Probe vereint,
fixiert und ausgezählt. Von Daphnia hyalina wurden in den DVM-Proben von 1998 und 1999
eitragende und nicht eitragende Weibchen getrennt gezählt und je Probe 40 Tiere vermessen.
Die Darstellung sowohl der vertikalen als auch der horizontalen Verteilung erfolgte jeweils
nach Berechnung der relativen Verteilung. Diese ergab sich für die DVM in dem Quotienten
aus der Abundanz in einer Tiefe und der Summe der Abundanz über die Tiefe. Für die DHM
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berechnete sich die relative Verteilung aus der Abundanz pro Liter an einem Punkt des
Transektes (s. Abb. 2.1) dividiert durch den Mittelwert der Abundanzen der verschiedenen
Transektpunkte.
2.5 In situ Messung der Filtration der Cladoceren
Die Messung der in-situ- Filtration der Cladoceren erfolgte mit fluoreszierenden Latex-
kügelchen als Tracer (Polyscience, Durchmesser 2 µm, 6 µm und 10 µm) in den Tiefen 2 m
und 5 m. Ein 5 L-Schöpfer wurde mit Hilfe eines Fallgewichtes geschlossen, das zugleich die
Verteilung der Tracer im Schöpfer auslöste (GAWLER & CHAPUIS 1987). Es erfolgte eine
Inkubation von maximal vier Minuten (HANEY 1971). Anschließend wurden die Tiere vom
Wasser mittels 90 µm-Gaze getrennt, mit kohlensäurehaltigem Wasser betäubt und mit
Zuckerformol fixiert. Vom Wasser des Grazingschöpfers erfolgte die Entnahme einer
Teilprobe, um die Konzentration der Latex-Kügelchen im Medium zu bestimmen. An zwei
Terminen erfolgte zusätzlich eine vorherige Konditionierung von Latex-Kügelchen durch
deren Inkubation in Scenedesmus acutus - Suspension über Nacht, um die
Geschmacksselektivität der Cladocerenarten in situ zu überprüfen (nach RASSOULZADEGAN &
STRATHMAN 1984). Unter dem Epifluoreszenzmikroskop wurden die Daphnien einzeln
vermessen und die fluoreszierenden Kügelchen im Darm (D) ausgezählt. Die individuelle
Filtration (IFR) berechnete sich unter Berücksichtigung der Partikelkonzentration (S) und der
Inkubationszeit (t).
IFR [ml Tier-1 h-1] =  D [Kugeln Tier-1]/S [Kugeln ml-1] * 60/t [min] (2)
Die trockengewichtsspezifische Filtration (SFR) wurde berechnet, indem die IFR durch das
nach BOTTRELL et al. (1976) berechnete Trockengewicht (TG) der Cladoceren dividiert
wurde.
SFR [ml µg TG-1 h-1] = IFR [ml Tier-1 h-1]/TG [µg Tier-1] (3)
Das Produkt aus den individuellen Filtration und den Abundanzen der Crustaceen ergibt die
Effektive Filtration (EFR):
EFR [% d-1] =  Abundanz [Ind L-1 ] * IFR [L Ind.-1 d-1] * 100 (4)
Das Produkt aus der Filtration des Zooplanktons mit der Futterquantität (K), Chl a-
Konzentration < 30 µm bzw. Algenbiomasse < 30 µm, liefert die Ingestion (IR):
IR [µg Chl a Tier-1 h-1] = IFR [ml Tier-1 h-1] * K [µg Chl a L-1] (5)
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2.6 Filtrationshemmung bei Daphnia hyalina
Um die Wirkung gelöster Wasserinhaltsstoffen auf die Filtration von Daphnia hyalina im
DCM des GV zu quantifizieren, wurden im Jahr 2000 Filtrationsmessungen unter
Laborbedingungen durchgeführt. Als Versuchstiere wurden eine Woche alte Tiere eines vom
GV isolierten Daphnien-Klons (D. hyalina-Hybrid) verwendet. Als Kontrollwasser diente
0,45 µm filtriertes, abgekochtes STECHLIN- Wasser (oligotropher See). Das Versuchswasser
war zum einen 0,2 µm filtriertes Wasser aus dem DCM des GV vom Vortag, zum anderen
unfiltriertes DCM-Wasser. In je zwei 800 ml Bechergläser pro Kontrolle und Versuchsansatz
wurden die Tiere aufgeteilt und eine Dreiviertel Stunde voradaptiert. Die Bestimmung der
Filtration erfolgte wie bei den in situ Versuchen mit fluoreszierenden Latexkügelchen als
Tracerpartikel.
2.7 Bestimmung der Assimilationseffizienz von Daphnia hyalina
Zur Bestimmung der Assimilationseffizienz wurden in verschiedenen Versuchsansätzen
Kulturalgen aus Durchflußkulturen bei eingestellter Kohlenstoffkonzentration von 0,4 und 0,2
mg C L-1 (Scenedesmus acutus, Choricystis minor, Picocyanobakterien-Monokulturen,
Pseudanabaena spec.) 24 Stunden bei 60-65 µE m-2 s-1 mit 14C markiert. Je 10 ml der
Algensuspensionen wurden anschließend über 0,2 µm-Filter (Nucleopore) filtriert, um die
Radioaktivität der Algen zu bestimmen. Von dem isolierten Daphnienklon (s.o.) wurden eine
Woche alte Tiere als Versuchstiere verwendet. Je drei Bechergläser zur Bestimmung der
Assimilation (AR) und der Ingestion (IR) wurden mit 80 ml markierter Futtersuspension
gefüllt. Pro Glas erfolgte mittels Pipette der Zusatz von fünf Daphnien, die in unmarkierter
Futtersuspension eine ¾ Stunde voradaptiert wurden. Zur Bestimmung der IR wurden die
Daphnien nach ca. drei Minuten mit Mineralwasser betäubt und abgespült. Zur Bestimmung
der AR wurden die Daphnien zwei Stunden in der markierten Futtersuspension belassen,
anschließend  zum Austausch des Darminhalts für 15-20 min. in unmarkierte
Futtersuspension gesetzt und mit Mineralwasser betäubt. Die Daphnien wurden einzeln in
Super Vials überführt. Es erfolgte eine zwölfstündige Inkubation der Daphnien mit 1 ml
Soluene (Canberra-Packard) bei 60 °C und anschließend die Messung im
Szintillationsspektrometer nach Zugabe von 10 ml Ultima Gold (Canberra-Packard).
Die AR ergab sich aus der Radioaktivität (RA) der Daphnien (Tier) und der Algen, der
Inkubationszeit (t) und der Futterkonzentration (K). Die Assimilationseffizienz (AE) ergab
sich aus dem Quotienten aus Assimilation (AR) und Ingestion (IR):
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AR [mg C Tier-1 h-1] = RATier [dpm]/RAAlge [dpm ml
-1] * 60/t [min] * K [mg C ml-1]
IR [mg C Tier-1 h-1] = RATier [dpm]/RAAlge [dpm ml
-1] * 60/t [min] * K [mg C ml-1]
AE [%] = AR/IR * 100 (6)
2.8 Filtrationsmessung bei Eudiaptomus graciloides
Die Messung der Nahrungsaufnahme von Eudiaptomus graciloides folgte einem
Methodenvorschlag von MACKAS & BOHRER (1976). Dabei wurde der Gehalt an Chl a im
Darm der Tiere durch Fluoreszenzmessung bestimmt. Hierfür wurden die Tiere aus einem
Netzzug (250 µm) auf eine Gaze gegeben, abgespült, sofort auf Trockeneis gelegt und bis zur
Rückkehr ins Labor im Dunkeln aufbewahrt. Dort wurden unter Kaltlicht drei Parallelen zu je
50 Tieren (ausschließlich 5. Copepodidstadium oder Adulte) isoliert, in Aceton zerkleinert
und bei -20 °C bis zur Chl a-Messung inkubiert. Zur Bestimmung des Blindwertes wurde zu
einem Termin eine Teilprobe der Tiere für 24 Stunden in partikelfrei filtriertes Seewasser
gesetzt und im Anschluß wie oben beschrieben verfahren. Die Chl a- und
Phaeophytinmessung erfolgte mit Hilfe des Fluoreszenzmeßgerätes 10-AU Fluorometer
(Turner). Unter Berücksichtigung der temperaturabhängigen Darmpassagezeit konnten die
Ingestion und Filtration von E. graciloides wie folgt kalkuliert werden (CHRISTOFFERSEN &
JESPERSEN 1986):
Darmentleerungsrate r = 0,0044 e (0,141*T) [d-1] (7)
T: Temperatur
Darmpassagezeit t = 1/r [d] (8)
Ingestion IR = G/t [ng Chl a d-1 Tier-1] (9)
G: Chl-a-Darmfüllung
Filtration FR = IR/Konzentration Chl a [mL d-1 Tier-1] (10)
Zusätzlich wurde die Filtration von E. graciloides mit Hilfe von drei aus empirischen Daten
entwickelten Modellen berechnet und verglichen: Bei PETERS & DOWNING (1984) resultierten
aus multipler Regressionsanalyse von umfangreichen Literaturdaten u.a. eine multivariate
Gleichung zur Berechnung von Filtration (FR) von Zooplanktern. In diese Gleichung gingen
als Faktoren das Gewicht der Tiere (W), die Futterkonzentration (S), die Futterpartikelgröße
(R), die Dauer der Exposition (C) und die Gefäßgröße (M) ein. Zur Übertragung ins Freiland
wurden bei den beiden letzteren Faktoren auf Empfehlung der Autoren Medianwerte
eingesetzt. Außerdem wurde eine mittlere Futterpartikelgröße (d= 20 µm) angenommen.
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LOG FR = 0,11+  0,546 LOG W - 0,26 LOG S + 0,3608 (11)
Die Entwicklung der Gleichung für FR nach HAMBURGER & BOETIUS (1987) resultierte aus
empirischen Daten der Autoren. Dabei wurde die Ingestion im Labor über Abnahme der
Konzentration von Chlamydomonas rheinhardi-Zellen gegenüber einer Kontrolle bestimmt.
Dies erfolgte für drei verschiedene Zellkonzentrationen. In vorliegender Arbeit wurde die
gewichts- (W) abhängige Gleichung für die mittlere Zellkonzentration (4 µg Chl a L-1)
verwendet.
LOG FR = -1,161+ 0,849 LOG W (12)
Die Entwicklung der Regressionsgleichung von PINTO-COELHO (1991a) erfolgte mit Hilfe
von in-situ Messungen der FR bei Zugabe von 14C-markierten Algen in Abhängigkeit von der
Körperlänge (L) von E. graciloides.
FR = 6,37 + 21,37 L - 10,77 (L2) (13)
2.9 Daphnienpopulationsparameter
Zur Bestimmung der Daphnienpopulationsentwicklung wurden 1998 und 1999 von Ende
April bis August neben den Routineprobenahmen alle drei bis vier Tage zusätzliche Netzzüge
(90 µm) genommen, die Daphnienabundanz erfaßt, jeweils 100 Daphnia hyalina und 50
Daphnia cucullata vermessen und deren Eizahl und -entwickungsstadium (nach THRELKELD
1979) bestimmt. Die Berechnung von Populationsänderungs (r)-, Geburten (b)- und Sterberate
(d) erfolgte nach PALOHEIMO (1974):
r= (ln N2- ln N1)/(t2-t1) (14)
b= ln (E/N +1)/D (15)
d= b-r (16)
Ni: Anzahl Individuen pro Liter zum Zeitpunkt ti, E: Anzahl Eier pro Liter, D: Eientwicklungsdauer
Die Berechnung der Eientwicklungsdauer erfolgte nach BOTTRELL (1976). Sie ist
ausschließlich abhängig von der mittleren Umgebungstemperatur der eitragenden Daphnien.
Diese Temperatur wurde mit Hilfe der Kenntnis über die Vertikalverteilung bzw. -wanderung
der eitragenden Daphnien bestimmt. Es wurde ein nach Tiefen und Tageszeit gewichtetes
Mittel der Umgebungstemperatur berechnet.
Die Anteile (Ai) der Eistadien 1 bis 4 an der Gesamt-Eientwicklungsdauer sind
unterschiedlich groß. Diese Normanteile betragen A1= 0,302, A2= 0,32, A3= 0,218, A4= 0,16.
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Umax ist die maximale Abweichung der beobachteten Anteile an den Eientwicklungsstadien
von den Normanteilen. Positive Abweichung bedeutet eine Dominanz jüngerer Eistadien,
negative Abweichung eine Dominanz älterer Eistadien. Die Entwicklung von Umax  wurde für
die Eistadien von D. hyalina von 1998 und 1999 berechnet.
Die Entwicklungsdauer der einzelnen Eistadien (Di) berechnen sich danach aus
Di= D * Ai =>  D= D1+D2+D3+D4 (17)
Die Schlupfrate der Daphnien (S) berechnet sich nach HÜLSMANN (2000):
S = Pi * Ei (18)
mit Pi als Schlupfwahrscheinlichkeit und Ei als Anzahl Eier im Eistadium i innerhalb des
Zeitraums ∆ t.
wenn D4>∆ t P4= ∆ t/D4 und P1-3=0 sonst P4=1 (19)
wenn D3+D4>∆ t P3= (∆ t-D4)/D3 und P1-2=0 sonst P3=1 (20)
wenn D2+D3+D4>∆ t P2= (∆ t-(D3+D4))/D2 und P1=0 sonst P2=1 (21)
wenn D > ∆ t P1= (∆ t-(D2+D3+D4))/D1 sonst P1=1 (22)
Zur besseren Interpretation der Verlustrate der Daphnien wurde die Mortalität von Juvenilen
und Adulten nach HÜLSMANN (2000) wie folgt getrennt berechnet:
Mit Hilfe der Längenwachstumsraten gL (Daten von WEILER, unveröff.), die in
Freilandmedium bestimmt wurden, konnten die Längen der Daphnien (L) zum nächsten
Zeitpunkt (t+1) berechnet und im Vergleich zur Primipara (Size at Maturity= SAM nach
STIBOR & LAMPERT (1993)) in juvenil und adult eingeteilt werden.
wenn Lt < SAM => juvenil und Lt > SAM => adult
Lt+1= Lt+(gL* ∆ t) (23)
wenn Lt+1 < SAM => juvenil und Lt+1 > SAM => adult
Anhand der Längenberechnungen und der Anzahl der neugeschlüpften Daphnien wurde der
Anteil adulter und juveniler Daphnien kalkuliert, mit dem tatsächlichen Verhältnis verglichen
und die Anzahl potentieller (calc) und tatsächlicher (obs) adulter und juveniler Daphnien
berechnet. Aus der Differenz ließen sich die Mortalitätsraten berechnen:
m ad = (ln N ad/t+1/calc - ln N ad/t+1/obs)/∆ t (24)
m juv = (ln N juv/t+1/calc - ln Njuv/t+1/obs)/∆ t (25)
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2.10 Berechnung der Zooplankton-Produktion
Daphnia
Die Produktion (P) von D. hyalina und D. cucullata wurde für den Zeitraum von Ende April
bis Ende Juli Mit Hilfe der egg-ratio-Methode (PALOHEIMO 1974, BORGMANN et al. 1984)
berechnet.
B = (b/r) * (Nt+1-Nt) r ≠ 0 (26)
B = b * (Nt+Nt+1)/(2 * t) bei r = 0 (27)
P = B * w mean (28)
B: Anzahl neugeborener Tiere, P: Produktion [µg DW m-2 d-1], w mean: mittleres Trockengewicht [µg
DW]
Eudiaptomus graciloides
Die Produktion von E. graciloides wurde mit Hilfe der Eliminationsmethode nach
BOSSELMANN (1975) für den Zeitraum Januar bis Juli 1998 berechnet. Die für die Berechnung
benötigten Eizahlen von E. graciloides wurden von WEILER (unveröff.) zur Verfügung
gestellt:
Log D = Log 654,28 + Log 0,8771 * T (29)
PE = NE * T/D (30)
N ber./t+1 = N tats./t + PE (31)
NL= N ber. - N tats. (32)
P = NL * wL + (Bt+1 -Bt) (33)
mit D: Eientwicklungsdauer, T: Temperatur, °C, PE: Anzahl geschlüpfter Tiere, NE: Anzahl Eier pro
Liter, Nber.: berechnete Individuenzahl, Ntats.: tatsächliche Individuenzahl, NL: eliminierte
Individuenzahl P: Produktion, B=Biomasse, µg FG L-1, wL: mittlere individuelle Biomasse
Zusätzlich wurde die Sekundärproduktion von E. graciloides über die Energieaufnahme
abgeschätzt nach JONES et al. (1979). Die Filtration (FR) nach PETERS & DOWNING (1984)
wurde zugrunde gelegt (s.o.) und die Ingestion (IR) berechnet:
IR = FR * C (34)
mit C: Kohlenstoffkonzentration der ingestierbaren Algen und der Ciliaten, [mg C L-1]. Die
Kohlenstoffkonzentration wurde aus Biovolumina von Algen (GERVAIS, unveröff.) und Ciliaten
(ADRIAN, unveröff.) berechnet.
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Es wurde von einer Assimilationseffizienz der ingestierten Nahrung von 55 % (KIBBY 1971,
LAMPERT & SOMMER 1993) und einem Anteil der assimilierten Nahrung (A) an der
Produktion (P) von 30  % (WINBERG 1971, KRYUCHKOVA & RYBAK 1975) ausgegangen:
A = 0,55* IR (35)
P = 0,3 * A (36)
Zusätzlich wurde die Assimilation von E. graciloides nach folgender Funktion, entwickelt für
E. gracilis in Laboruntersuchungen (KASPRZAK & RONNEBERGER 1985), berechnet:
A = (0,0472-0,0003/F)* (0,0447*T + 0,1064) * 0,1104 * e 2*L (37)
A: Assimilation [µg C Tier-1 h-1], L: Länge [mm], T: Temperatur [°C],
F: Futterkonzentration [mg C L-1]
Die Berechnung der Produktion von E. graciloides erfolgte ebenfalls nach der Gleichung
(36).
Zur Berechnung des P/B (Tag)-Verhältnisses und der Tagesproduktion verschiedener
Zooplanktongruppen im Jahresverlauf wurden empirische Modelle von SHUTER & ING (1997)
angewandt:
Rotatoria: log P/B (Tag) = -1,748 + 0,052 * T (38)
Cladocera: log P/B (Tag) = -1,725 + 0,044 * T (39)
Cyclopoida: log P/B (Tag) = -1,766 + 0,040 * T (40)
Calanoida: log P/B (Tag) = -2,458 + 0,050 * T (41)
T: Temperatur, °C
Das empirische Modell von STOCKWELL & JOHANNSSON (1997), bei dem nicht zwischen
Zooplanktongruppen unterschieden wird, wurde zum Vergleich herangezogen:
< 10 °C: log P/B (Tag) = -0,26 * log (W) -1,36 (42)
> 10 °C: log P/B (Tag) = -0,23 * log (W) - 0,73 (43)
W: Individuen-Biomasse, µg TG
2.11 Bestimmung der Sedimentation
1997 bis 2000 erfolgte im Zeitraum März bis November die Exposition von
Sedimentationsfallen (2 Röhren, Länge: 50 cm/Durchmesser: 6,2 cm, Limnos, Finnland) nahe
der Routinemeßstelle in 9 m Tiefe. Sie wurden zweiwöchentlich und während des
Klarwasserstadiums wöchentlich geleert. Das in der Sedimentfalle überstehende Wasser
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wurde mit einem wassergefüllten Schlauch entfernt, das sedimentierte Material in etwas
Wasser resuspendiert und in PE-Flaschen überführt. Der Transport ins Labor erfolgte in
Alufolie gewickelt und gekühlt.
Im Labor wurde das Sedimentfallenmaterial zentrifugiert (3000 U min-1, S 70 D, MLW,
Engelsdorf) und in vorgewogene Glaspetrischalen überführt. Diese wurden bei 50 °C im
Trockenschrank getrocknet und bis zur Wägung im Exsikkator aufbewahrt. Zur Bestimmung
des C-Gehaltes erfolgte die Wägung zweier Teilproben pro Sedimentfalle mit Hilfe einer
Mikrowaage (Sartorius) und die Messung im TOC-Analyzer (TOC mit SSM 5050,
Shimadzu). Ebenfalls im Duplikat erfolgte die Phosphormessung (Application Note, tecator,
Schweden) nach Peroxid-Aufschluß bei 135 °C im Autoklav. 1999 wurde vor Zentrifugation
das Material einer Sedimentationsröhre über 335 µm Gaze filtriert, um großes Zooplankton zu
entfernen. Dann wurde jeweils eine Teilprobe beider Sedimentröhren entnommen, über GF/F-
Filter (25 mm) filtriert und in 2 ml EPPENDORF-Reaktionsgefäßen bei -80 °C zur späteren
Pigmentmessung aufbewahrt.
Die Pigmentproben wurden gefriergetrocknet. Der Aufschluß und die Messung der Pigmente
erfolgte mit HPLC (High Pressure Liquid Chromatography) nach WOITKE et al. (1994). Die
Pigmentextraktion wurde mit Dimethylformamid unter 30-minütigem Schütteln im
Kühlschrank durchgeführt. Die Proben wurden nach Zugabe einer Ionen-Pairing-
Reagenz (IPR)-Lösung zentrifugiert. Zur Auftrennung diente eine C 18 Säule (Resolve TM).
Die Laufmittel A (Acetonitril/Methanol/IPR-Lösung; 45:45:10) und B (Acetonitril/Aceton;
45:55) wurden im binären Gradienten gefahren. Die Identifizierung und Quantifizierung der
Pigmente erfolgte nach WOITKE et al. (1994). Charakteristische Pigmente (Xanthophylle)
bestimmter Algengruppen und deren Verhältnisse zum Chl a führten zur Berechnung der
relativen Anteile dieser Algengruppen am sedimentierten Chl a und zur Berechnung eines
theoretischen Chl a- Gehalts in Relation zu den sedimentierten Xanthophyllen nach WILHELM
et al. (1995) und BURKILL et al. (1987) (s. Tab. 2.4).
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Tab. 2.4: Pigment-Verhältnisse zum Chl a in lebendem Phytoplankton verändert und kombiniert
nach BURKILL et al. (1987) und WILLHELM et al. (1995).
Pigment Algengruppen Chl a: Pigment (SD) Quelle
Fucoxanthin Diatomeen
(auch Chrysophyceen)
1,53 (0,33)
1,18
VESK & JEFFREY (1977)
RENNER et al. (1992)
Peridinin Dinophyceen 2,24 (0,66)
1,05
JEFFREY et al. (1975)
RENNER et al. (1992)
Lutein Chlorophyceen 4,95 (1,75)
6,71
HAGER & STRANSKY (1970)
RENNER et al. (1992)
Chl b Chlororphyceen 2,22 (0,44) JEFFREY et al. (1975)
Zeaxanthin Cyanophyceen 8,547 RENNER et al. (1992)
Alloxanthin Cryptophyceen 3,03 (1,2)
2,54
HAGER & STRANSKY (1970)
RENNER et al. (1992)
2.12 Statistik
Die statistischen Tests wurden mit Hilfe des Softwareprogramms SPSS 9.0 durchgeführt. Als
Signifikanzgrenze wurde eine Irrtumswahrscheinlichkeit von p=0,05 angenommen. Die
jeweiligen mittleren Monatswerte der Untersuchungsjahre wurden als gepaarte Werte
verglichen und mit dem WILKOXON-Test, der keine Normalverteilung voraussetzt, auf
signifikante Unterschiede geprüft. Beim Vergleich von Einzelwerten wurde der U-Test für
unabhängige Stichproben angewandt. Tests auf signifikante Korrelationen wurden mit Hilfe
der SPEARMAN-Korrelationsanalyse durchgeführt.
Die Hüllkurven beschreiben eine obere oder untere Grenze, unter bzw. über der die abhängige
Variable jeden möglichen Wert annehmen kann aufgrund der Tatsache, daß noch andere
unabhängige Variablen, die nicht berücksichtigt bzw. ausgeschlossen werden konnten, unter
Freilandbedingungen auf die abhängige Variable einwirken.
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3 Zooplanktonstruktur und -verteilung im Großen Vätersee
3.1 Ergebnisse
3.1.1 Struktur, Abundanz und Biomasse des Zooplanktons
Die Biomasse des Zooplanktons (Crustaceen und Rotatorien) im GV wies Schwankungen
maximal um den Faktor 10 im Jahresverlauf auf (Abb. 3.1). Die mittleren Jahresbiomassen
betrugen 275 (1997), 291 (1998) und 334 (1999) µg Trockengewicht (DW) L-1. Es wurden in
allen drei Jahren ein Frühsommer- und ein Herbstpeak ausgebildet. 1997 und 1998 traten im
Sommer relativ geringe Biomassen auf, dagegen kam es 1999 zu einem ausgeprägten
„Zwischenpeak“ im August. Die maximalen Zooplanktonbiomassen betrugen 636 (1997), 609
(1998) und 640 (1999) µg DW L-1. Die Zusammensetzung des Zooplanktons in den drei
Jahren ähnelte sich (Abb. 3.2): Vom Spätherbst bis zum zeitigen Frühjahr dominierten die
Copepoden mit ca. 80 % Anteil an der Zooplanktongesamtbiomasse. Im Mai nahm der Anteil
der Cladoceren bis zu ihrem ersten Maximum in kurzer Zeit zu. Dabei erreichte der Anteil
1997 68 % und 1998 75 %, während er 1999 mit 44 % gering blieb. Die Cladoceren waren bis
in den Spätherbst präsent. 1997 und 1998 nahm ihr Anteil an der Zooplanktonbiomasse im
Laufe des Sommers kontinuierlich ab. Im Gegensatz dazu wurde 1999 das Jahresmaximum
des Anteils der Cladoceren erst während des Sommerpeaks erreicht (48 %), der Anteil war
also zu diesem Zeitpunkt vergleichbar hoch wie in den beiden Vorjahren. Über den gesamten
Untersuchungszeitraum betrachtet bestand das Zooplankton zu 25 ± 20 % aus Cladoceren und
zu 61 ± 17 % aus Copepoden. Der mittlere Anteil der Nauplien an der Zooplankton-
Gesamtbiomasse betrug 3,8 %. Der mittlere Anteil der Rotatorien hatte im Laufe der drei
Jahre steigende Tendenz von 5,8 % (1997) über 8,5 % hin zu 12,0 % (1999).
Abb. 3.1: Zooplanktongesamtbiomasse (Trockengewicht (DW) L-1) im GV 1997 bis 1999.
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In der Phase Mai/Juni, in der die Cladoceren die Zooplanktonbiomasse dominierten, wurde
die Cladocerengemeinschaft überwiegend aus Daphnia hyalina und deren Hybriden gebildet
(80 - 99 %) (Abb. 3.3). Bei den Hybriden handelte es sich um D. hyalina × galeata und D.
hyalina × cucullata (FLÖßNER, pers. Mitt.). Eine routinemäßige Unterscheidung der Hybriden
und der Reinart D. hyalina war aufgrund der starken morphologischen Ähnlichkeit der
Juvenilen nicht möglich. Im folgenden sind die Hybriden unter D. hyalina zusammengefaßt.
Es wurden Maximalbiomassen der hyalina-Gruppe von 270 (1997), 392 (1998) und 296
(1999) µg DW L-1 erreicht. Diese entsprachen Abundanzen von 55, 63 und 46 Ind. L-1.
Während der kurzen Dominanz der Daphnien im August 1999 betrug die maximale Biomasse
172 µg DW L-1. Der Anteil von Daphnia cucullata erreichte 23 %. Andere Cladocerenarten
traten lediglich im Sommer - und dann nur kurzfristig - in höheren Biomassen auf: Im Juli
1997 dominierte Diaphanosoma brachyurum mit einem Anteil an der Cladocerenbiomasse bis
zu 70 % und einer Abundanz von max. 49 Ind. L-1 und im September 1998 Bosmina coregoni
mit einer Biomasse von 67 µg DW L-1 (24 Ind. L-1).
Abb. 3.2: Relative Zusammensetzung der gesamten Zooplanktonbiomasse  im GV 1997 bis 1999.
Die Zusammensetzung der Copepoden war in allen drei Jahren ähnlich. Mit einem Anteil von
75 ± 15 % an der Copepodenbiomasse dominierte zu jeder Zeit der calanoide Copepode
Eudiaptomus graciloides (Abb. 3.4). Das übrige Viertel setzte sich aus cyclopoiden
Copepoden zusammen, die von Thermocyclops oithonoides dominiert wurden. Die kleine
Copepodenart war insbesondere im Sommer stark präsent, wenn ihr Anteil an der
Copepodenbiomasse auf max. 30 % anstieg. Die übrigen Copepodenarten waren Cyclops
spp., Mesocyclops leuckartii, Diacyclops bicuspidatus und Acanthocyclops spec. Die
mittleren Jahresbiomassen von E. graciloides betrugen 146 (1997), 130 (1998) und 202 µg
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DW L-1 (1999). Diese entsprachen mittleren Abundanzen von 23, 25 und 45 Ind. L-1. Die
erhöhte mittlere Biomasse im Jahr 1999 wurde begründet von der gleichbleibend hohen
Biomasse im Sommer. Während sich die Biomasse in den Vorjahren im Mai/Juni von ca. 300
µg DW L-1  auf Werte um 100 µg DW L-1  reduzierte, ging sie 1999 erst Anfang Juli zurück.
Abb. 3.3: Zusammensetzung der Cladoceren im GV 1997 bis 1999.
Abb. 3.4: Zusammensetzung der Copepoden im GV 1997 bis 1999.
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Faßt man obige Ergebnisse zusammen, waren E. graciloides und Daphnia hyalina 1997 bis
1999 die bedeutendsten Zooplanktonarten im GV. E. graciloides stellte in allen drei Jahren im
Durchschnitt ca. die Hälfte der Zooplanktonbiomasse. 1998 war der mittlere Anteil von
D. hyalina an der Gesamtzooplanktonbiomasse deutlich höher (21 %) als 1997 (11 %) und
1999 (13 %). Die mittleren monatlichen Biomassen von E. graciloides und D. hyalina
unterschieden sich zwischen den drei Untersuchungsjahren nicht signifikant (WILKOXON-
Test).
3.1.2 Diurnale vertikale Verteilung des Crustaceenplanktons
Die Verteilung von E. graciloides war im Frühsommer von diurnaler Rhythmik geprägt (Abb.
3.5). Tagsüber und in der Dämmerung hielt sich der überwiegende Teil der Population (>
75 %) in der Tiefe zwischen 6 und 9 m auf. Nachts waren 82 % (28.05.98), 76 % (02.06.98)
und 63 % (11.06.98) der Population in den oberen Wasserschichten (0 bis 5 m). Im Sommer
(1997 und 1998) gab E. graciloides die diurnale Wanderungsaktivität auf. Stets befand sich
der Hauptteil der Population zwischen 2 und 5 m (am 21.08.1997 konstant in 6 bis 7 m). Der
Tiefenbereich des Sees (8+9 m) wurde im Sommer von durchschnittlich 8 % der Population
aufgesucht, während es im Frühsommer 21 % waren. Im Herbst wanderte die E. graciloides-
Population in höhere Wasserschichten auf. Eine diurnale Rhythmik wie im Frühsommer war
in diesem Zeitraum ebenfalls nicht gegeben.
-70070
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Abb. 3.5: Relative diurnale vertikale Verteilung von Eudiaptomus graciloides im Frühsommer,
Sommer und Herbst 1998.
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Die im Sommer stärker vertretene cyclopoide Copepodenart Thermocyclops oithonoides wies
zu keinem Untersuchungstermin eine diurnale Wanderungsaktivität auf. Bei über der Hälfte
aller Termine war das Abundanzmaximum in 4+5 m zu finden, und über den gesamten
Untersuchungszeitraum gemittelt hielten sich stets 75 % der Population im Tiefenbereich 0-5
m auf. Die Cladocerenarten Diaphanosoma brachyurum, Bosmina coregoni und Daphnia
cucullata zeigten sehr ähnliche diurnale Verteilungsmuster. Tagsüber war das
Abundanzmaximum in 4+5 m ausgebildet, während sich der Hauptteil der Tiere nachts im
Oberflächenbereich aufhielt. Dabei traten keine saisonalen Trends auf, lediglich am 11.06.98
und 07.08.98 (beides Vollmondnächte) lag das nächtliche Abundanzmaximum von D.
brachyurum und D. cucullata nicht in 0+1 m, sondern in 2+3 m.
Das stärkste Wanderverhalten war bei Daphnia hyalina zu beobachten. Die höchste
Wanderungsamplitude (WA) trat wie bei E. graciloides im Frühsommer auf. Im saisonalen
Verlauf ging die Wanderaktivität auch dieser Art zurück. Dabei zeigten die Größenklassen
(GK) 2 bis 5 von D. hyalina unterschiedliche Verteilungsmuster (Abb. 3.6), die wie folgt
zusammengefaßt werden können: Ende Mai bis Mitte Juni waren tagsüber keine Daphnien im
Oberflächenbereich von 0 bis 3 m vertreten. Die Tiefe der maximalen Abundanz am Tag
nahm mit der Größe der Daphnien zu. Während die GK 2 zwischen 3 und 4 m ihr
Abundanzmaximum hatte, hielt sich die größte GK zu 90 % in 6 bis 9 m auf. Nachts
wanderten insbesondere die adulten Daphnien in die Oberflächenschichten auf (WA= 6-8 m).
Diese Aufwärtsbewegung war im Frühsommer bei allen GK vorhanden, jedoch mit geringerer
WA (2-4 m) bei den GK 2 und 3. Zum Vollmondtermin im Frühsommer zeigten die GK 2
und 5 keine Wanderung. Das Abundanzmaximum blieb Tag und Nacht in 4+5 m (GK 2) bzw.
6+7 m (GK 5). Im Juli (Neumond) war von GK 2 bis 4 nachts eine inverse Vertikalmigration
vom Oberflächenbereich in tieferen Wasserschichten (WA= 2-4 m) zu beobachten. Zum
Vollmond war in den GK 2-4 keine und in der GK 5 eine stark verminderte (WA= 2 m) DVM
zu erkennen. Im Herbst war die DVM bei Neumond von allen GK gering (WA= 2-4 m) und
bei Vollmond gar nicht vorhanden.
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Zu allen drei untersuchten Zeiträumen lag die durchschnittliche Aufenthaltstiefe bei
Vollmond 2 bis 3 m tiefer als bei Neumond. Diese Sensitivität war bei den übrigen GK
offensichtlich nicht vorhanden.
3.1.3 Diurnale und mittlere horizontale Verteilung des Crustaceenplanktons
Entlang eines Transekts von Südwesten nach Nord-Osten im GV (s. Abb. 2.1) wurde die
horizontale Verteilung und eine eventuelle Tag-Nacht-Wanderung in horizontaler Richtung
des Crustaceenplanktons erfaßt. Dabei konnten artspezifische Verhaltensmuster
herausgearbeitet werden. Für Daphnia hyalina und Diaphanosoma brachyurum wurde ein
Tag-Nacht-Habitatwechsel in horizontaler Richtung festgestellt. Für D. hyalina unterschieden
sich die Litoraldichten signifikant von den Pelagialdichten am Tage, jedoch nicht nachts
(Abb. 3.7). Die Abundanz an einem Transektpunkt unterschied sich nie signifikant.
T : Standardabweichung
Abb. 3.7: Relative Horizontalverteilung von Daphnia hyalina im diurnalen Vergleich 1998 (fünf
Termine gemittelt). Die relative Verteilung = 1 entspricht dem arithmetrischen Mittel aller
Probenahmestellen.
Ein ähnliches Wanderverhalten war bei D. brachyurum festzustellen. Während die Population
am Tag gleichverteilt war und keine Unterschiede in der relativen Abundanz aufwies, erhöhte
sich der Abundanzanteil im Litoral in der Nacht im Vergleich zum Pelagial auf fast das
Doppelte. Der Unterschied war signifikant (Abb. 3.8).
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T : Standardabweichung
Abb. 3.8: Relative horizontale Verteilung im Tag-Nacht-Wechsel von Diaphanosoma brachyurum
im Juni/Juli 1998 (drei Termine gemittelt). Die relative Verteilung = 1 entspricht dem
arithmetrischen Mittel aller Probenahmestellen.
Die durchschnittliche Individuendichte von D. hyalina im horizontalen Vergleich wies
unabhängig von der Tageszeit eine einheitliche signifikante Tendenz auf: Die Verteilung war
zum Pelagial verschoben, im Litoral wurden stets geringere Dichten als im Mittel gefunden.
Bei D. brachyurum war umgekehrt die Abundanzdichte im Litoral höher (Abb. 3.9).
Von anderen Cladoceren und den Copepoden wurde keine diurnale Rhythmik in der
horizontalen Verteilung, jedoch eine konstant unterschiedliche Individuendichte in
Abhängigkeit von der Uferentfernung festgestellt. Thermocyclops oithonoides wies an der
Litoralstelle des GV eine signifikant höhere durchschnittliche Dichte als an den tieferen
Zonen auf (Abb. 3.9). Gleiches galt für calanoide Nauplien (nicht dargestellt). Cyclopoide
Copepodide waren über den gesamten Untersuchungszeitraum anhaltend in signifikant
höheren Abundanzen an der 11-m-Stelle als im übrigen Teil des Transekts zu finden. Die
relative Individuendichte von Eudiaptomus graciloides war im Frühsommer und Sommer im
Litoral am geringsten und signifikant niedriger als an der „11 m- Stelle“ und „Nord-8 m-
Stelle“ (Abb. 3.10). Im Herbst kehrte sich das Verhältnis um. Nun war die relative
Abundanzdichte dieser Art im Litoral am höchsten.
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Abb. 3.9: Relative horizontale Verteilung von Daphnia hyalina (N=11), Diaphanosoma brachyurum
(N=6), Thermocyclops oithonoides (N=8) und cyclopoiden Copepodiden (N=6) über N
Probenahmetermine gemittelt.
Abb. 3.10:Relative horizontale Verteilung von Eudiaptomus graciloides im Tag-Nacht-Vergleich und
in saisonaler Entwicklung (im Herbst keine Beprobung des Transektpunktes Nord-8 m-
Stelle).
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3.2 Diskussion
Das Zooplankton des GV wird von großen, in erster Linie herbivoren Crustaceen dominiert.
Die Bedeutung der Rotatorien an der Gesamtzooplanktonbiomasse nahm im Laufe des
Untersuchungszeitraums stark zu und erreichte im Frühjahr mit maximal 18 % (1998) bzw.
26 % (1999) an der Metazooplanktonbiomasse im Vergleich zu anderen meso- bis eutrophen
Seen hohe Anteile. Im Bodensee beispielsweise betrug der mittlere Rotatorienanteil 4 %, im
Königsee 2-3 % (STRAILE 1998, GAEDKE, pers. Mitt.). Die Dominanz des calanoiden
Copepoden Eudiaptomus graciloides ist typisch für oligo- bis mesotrophe Gewässer (MUCK
& LAMPERT 1984), sie war im GV jedoch im wesentlichen auf die Wintermonate beschränkt.
Im Frühsommer erfolgte eine Ablösung durch mittelgroße Cladoceren, insbesondere Daphnia
spp., gefolgt von kleineren Cladoceren und Thermocyclops oithonoides im Sommer und
einem ausgeprägtem Herbstpeak von Daphnia spp. und E. graciloides. Die Sukzession im
saisonalen Verlauf entsprach somit im wesentlichen den Aussagen des PEG-Modells für
meso- bis eutrophe Seen (SOMMER et al. 1986).
Neben der Zu- und Abnahme der Crustaceenbiomasse im saisonalen Verlauf sind räumlich-
zeitliche inhomogene Verteilungen im See wie DVM und DHM von essentieller Bedeutung
für die Wechselwirkungen zwischen Zooplankton und den benachbarten trophischen Ebenen
und für die Ontogenese des Zooplanktons (STIRLING et al. 1990, RINGELBERG et al. 1991a).
Hauptsächlich dient die Wanderung des Zooplanktons der Räubervermeidung (LAMPERT
1993, LOOSE & DAWIDOWICZ 1994) und in der Folge bringen sie metabolische Vor- oder
Nachteile mit sich (GELLER 1984). Die vertikale und horizontale Wanderung bzw. Verteilung
der Crustaceen im GV war sowohl inter- als auch intraspezifisch unterschiedlich und zeitlich
sehr variabel.
Im GV sind 0+ Barsche und Plötzen als vertebrate und Chaoborus flavicans und Leptodora
kindtii als invertebrate Räuber die potentiellen Zooplanktonkonsumenten. Die Abundanz
älterer Barschklassen und anderer Cypriniden außer Plötzen sind sehr gering (HAERTEL
2001). Sowohl vertebrate als auch invertebrate Planktivore zeichnen sich ihrerseits durch
saisonal und diurnal wechselnde Habitatwahl aus (GLIWICZ & RYKOWSKA 1992).
Untersuchungen von 1997 im GV an 0+ Barschen haben gezeigt, daß sich diese von Mai bis
Mitte Juli in anfänglich sehr hohen Abundanzen ausschließlich im Pelagial aufhielten und im
Anschluß ins Litoral wechselten. Von Plötzen (1+ und älter) wurde ein diurnaler
Habitatwechsel gezeigt: Während des gesamten Untersuchungszeitraums hielten sich diese
tagsüber im Litoral auf, wanderten in der Dämmerungsphase ins Pelagial, blieben dort bis zur
Morgendämmerung und kehrten dann ins Litoral zurück (HAERTEL 2001). Die DVM von E.
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graciloides und D. hyalina im Frühsommer ist somit in erster Linie mit der hohen Abundanz
der 0+ Barsche zu erklären, da die DVM nahezu zeitgleich aufgegeben wurde, als die Barsche
sich in ihre Litoralphase begaben (geht man von einem gleichen Verhalten der 0+ Barsche
1998 aus). Die 0+ Barsche waren Ende Mai/Anfang Juni 1998 noch maulspaltenlimitiert und
fraßen selektiv kleine Daphnien der GK 1, 2 und 3 (HAERTEL 2001). Von der GK 1 wurden
bei der DVM-Untersuchung im Frühsommer nur Einzeltiere gefunden, so daß deren
potentielle Wanderbewegung nicht aufgenommen werden konnte. Im Sommer wurden Tiere
dieser GK allerdings am Tag stets in Oberflächennähe gefunden. Betrachtet man die GK 2 so
erscheint die Verteilung Ende Mai wie eine Tag-Nacht-Wanderung. Aufgrund der fehlenden
DVM an allen folgenden Terminen besteht jedoch auch die Möglichkeit das Fehlen am Tage
mit Prädation zu erklären. In einer Untersuchung von TALEB et al. (1993) am See Aydat
wurde gezeigt, daß die DVM bei juvenilen Daphnien im Gegensatz zu den adulten noch nicht
ausgebildet war. Das ausgeprägte Meiden des Epilimnions am Tage durch große Daphnien -
vermutlich ausgelöst durch die Kairomonwirkung der 0+ Barsche und Plötzen (DODSON 1988,
LOOSE 1993) - war in dieser Form hinsichtlich der Vermeidung des Fraßdrucks
kontraproduktiv. Denn im Epilimnion abundante 0+ Barsche kamen als Prädatoren nicht in
Frage, da sie maulspaltenlimitiert waren. Plötzen, die Hauptprädatorengruppe für die größte
GK der Daphnien, hielten sich tagsüber im Litoral auf (HAERTEL 2001). Sie schwimmen
gewöhnlich bei ihrer Horizontalwanderung in der Dämmerungsphase in tieferen
Wasserschichten ins Pelagial und „tauchen“ erst dort wieder in höhere Schichten auf
(ECKMANN, pers. Mitt.). Somit ergab sich ein kleines Zeitfenster, in dem die Plötzen mit den
aufsteigenden Daphnien am Ende der Dämmerungsphase zusammentrafen. Große Daphnien
blieben bei starkem Mondlicht (Vollmond) in tieferen Schichten, da bei ausreichendem
Lichtangebot nachts der Prädatorendruck im Epilimnion durch 0+ Barsche und Plötzen am
höchsten war. In anderen Untersuchungen wurde ebenfalls eine Verringerung der
Wanderungsamplitude (DODSON 1990) und eine erhöhte Mortalität von Cladoceren durch
vertebrate Planktivore (GLIWICZ 1986) bei Vollmond festgestellt.
Die Dominanz großer Chaoboriden kann eine Daphnienpopulation massiv dezimieren (ELSER
et al. 1987). Von Chaoborus flavicans sind die 4. Larvalstadien in der Lage, aufgrund der
Größe der Kopfkapseln mittelgroße Daphnien zu ingestieren (SELL 1996). Im GV erreichte
Chaoborus im Frühsommer die höchsten Biomassen des Jahres 1998 und Daphnien waren in
diesem Zeitraum ein hoher Anteil der Mageninhalte der 4. Larvalstufe (ca. 50-75 %), die
nahezu 100 % der Chaoborus-Population stellte (JÄGER, in Vorb.). Tagsüber und in der
Dämmerungsphase waren keine Chaoboriden in der Wassersäule vertreten, erst nach Einbruch
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der Nacht stiegen sie in höhere Wasserschichten auf. Das nächtliche Abundanzmaximum
befand sich im Frühsommer (02.06. (Halbmond) und 11.06.98 (Vollmond)) in 4 bis 5 m und
somit in derselben Tiefe wie das der Daphnien der GK 2. Ebenso war es am 07.08.98
(Vollmond), als Chaoborus allerdings nur noch sehr geringe Abundanzen des 4.
Larvalstadiums aufwies. Die Tatsachen, daß Chaoborus bei Neumond (23.07.98) im
Gegensatz zu den juvenilen Daphnien sein Abundanzmaximum in 2 bis 3 m hatte (JÄGER, in
Vorb.) und Chaoborus von Plötzen stark ingestiert wurde (HAERTEL 2001) sprechen dafür,
daß es sich bei der Migration von Chaoborus ebenfalls um eine Räubervermeidungsstrategie
und nicht um ein aktives Aufsuchen kleiner Daphnien handelte. Während O´BRYAN &
FORRESTER (1997) eher eine positive Phototaxis bei Chaoborus in Gegenwart von Fischen
feststellten, konstatierten DAWIDOWICZ et al. (1990) eine hohe Lichtempfindlichkeit von
Chaoborus, die Fischkairomonen ausgesetzt waren. Warum die juvenilen Daphnien dem
Räuberdruck von Chaoborus nicht stärker auswichen, ist unklar. Denn (adulte) Daphnien sind
durchaus in der Lage, ihre Position in der Wassersäule in Abhängigkeit von der
Räuberzusammensetzung zu modifizieren (NESBITT et al. 1996). Vermutlich war die
Kairomonwirkung des invertebraten Räubers im Vergleich zu der der vertebraten Räuber in
höheren Wasserschichten zu gering.
Im August hatten Daphnien aller GK ihr Abundanzmaximum nachts in 4 bis 7 m. Bei den GK
3 bis 5 hatte im Laufe des Sommers eine Verschiebung des Abundanzmaximums vom
oberflächennahen Bereich in tiefere Wasserschichten stattgefunden. Die Verfügbarkeit der
Nahrung könnte im Sommer ein Steuerfaktor für die vertikale Verteilung gewesen sein.
Während im Frühsommer die Chl a < 30 µm Konzentrationen über die gesamte Wassersäule
gleich niedrig waren, bildete sich im Sommer ein Tiefenchlorophyllmaximum aus, das neben
nicht ingestierbaren Algen hohe Zellzahlen an Cryptomonaden aufwies (GERVAIS, unveröff.),
die als sehr gute Nahrung für Daphnien gelten. Ein ähnliches Verteilungsmuster der Daphnien
beobachteten WILLIAMSON et al. (1996) im eutrophen See Waynewood. Die Autoren hatten
Reproduktionsparameter von Daphnia quantifiziert und gezeigt, daß das Metalimnion eine
wesentlich bessere Nahrungsgrundlage bot als das Epilimnion, in dem Futterlimitation
herrschte. Auch im See Maarsseveen suchten die Daphnien tagsüber gezielt das
Tiefenchlorophyllmaximum auf und wiesen trotz längerer Eientwicklungszeiten höhere
Geburtenraten als im Epilimnion auf (RINGELBERG et al. 1991a).
Die Hierarchie der einzelnen Einfluß- bzw. Steuerfaktoren der DVM (HANEY 1993) ändert
sich offensichtlich im Laufe der ontogenetischen Entwicklung der Daphnien. Die
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Wechselwirkungen der Steuerfaktoren gilt es in Zukunft weiter zu untersuchen und eine
Differenzierung der Reaktionen der einzelnen Stadien vorzunehmen.
Die Horizontalverteilung großer und kleinerer Crustaceen war im GV im
Untersuchungszeitraum unterschiedlich. Während Daphnia hyalina und Eudiaptomus
graciloides den Uferbereich im Frühsommer mieden, war die durchschnittliche
Abundanzdichte kleiner Arten wie Thermocyclops, Bosmina und Diaphanosoma im Sommer
im Litoral höher als im Pelagial. Daß die Plötzen im GV eine starke horizontale, heterogene
Verteilung aufwiesen, sie sich tagsüber im Litoral aufhielten und nachts ins Pelagial
wanderten (HAERTEL 2001), deckt sich mit den Ergebnissen zur Litoralvermeidung von
Daphnia spp. aus der Literatur. Diese haben gezeigt, daß die Tag-Nacht-Horizontalverteilung
von Daphnia spp. stark davon abhängig war, ob Fische anwesend waren oder nicht (GLIWICZ
& RYKOWSKA 1992, WICKLUM 1999). Ein wichtiges Kriterium stellt hierbei auch der
Makrophytenbewuchs dar, der bei entsprechender Höhe und Intensität als gutes Refugium für
das Zooplankton dienen kann (LAURIDSEN et al. 1996, JEPPESEN et al. 1998). Der
Makrophytenbestand war im GV nur bedingt gut ausgeprägt. Er wurde dominiert von
Characeen, die hohe Biomassen erreichten, jedoch nur geringe Höhen ausbildeten (PALL
2000) und somit dem Zooplankton kaum als Refugium dienen konnten. Im Juni/Juli kam ein
weiterer invertebrater Räuber, Leptodora kindtii, hinzu, der seine höchsten Abundanzen im
Litoral aufwies, was die Litoralflucht großen Zooplanktons verstärken konnte. Die Präferenz
des Litorals von kleinem Zooplankton, hauptsächlich Nauplien, resultierte vermutlich aus der
Verteilung des invertebraten Räubers Chaoborus. Die vierten Larvalstadien von Chaoborus
waren hauptsächlich im Pelagial zu finden, die Abundanzen im Litoral lagen unter 1 % der
Pelagialdichten (JÄGER, in Vorb.). Auf die Daphnien schien Chaoborus im GV ebenfalls
einen DHM-Effekt auszuüben, da diese nachts vermehrt das Litoral aufsuchten. Hohe
Chaoborusabundanzen können durchaus zu dichten Daphnia-Schwärmen im Litoral führen
(VETTI KVAM & KLEIVEN 1995).
Ein anderer Einflußfaktor auf die Horizontalverteilung ist die Vertikalverteilung der Tiere:
Crustaceen, die sich ausschließlich im Epilimnion aufhalten, haben automatisch eine
geringere durschnittliche Dichte im Pelagial als im Litoral, und Arten mit starker DVM ins
Hypolimnion sind im Litoral weniger vertreten (BURCKHARDT 1910). Allerdings wurde
anhand der vorliegenden Arbeit deutlich, daß die Daphnien im GV aktiv horizontal wandern,
da im Herbst keine DVM stattfand, jedoch die horizontale Verteilung im Tagesverlauf
schwankte. Das horizontale Verteilungsmuster von E. graciloides änderte sich im saisonalen
Verlauf von überwiegend pelagischer Lebensweise hin zu höheren Abundanzen im Litoral.
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Einerseits wirkte sich auch hier die Vertikal- auf die Horizontalverteilung aus. Andererseits
ging die Abundanz der 0+ Fische stark zurück. Zusätzlich ließ vermutlich der Fraßdruck
vertebrater Planktivorer im Herbst durch sinkende Temperaturen stark nach, so daß die
Ufervermeidung von E. graciloides aufgegeben wurde (HAERTEL 2001).
Die vorliegenden Untersuchungen haben gezeigt, daß die Verteilung der dominanten
Crustaceenarten im GV vermutlich maßgeblich von der Anwesenheit vertebrater Planktivorer
gesteuert wurde. Hierbei war in erster Linie die Vertikalbewegung der größeren Crustaceen
von Bedeutung. Dies wirkte sich zum einen auf den Grazingdruck der Crustaceen auf die
Primärproduzenten (Kapitel 4) zum anderen auf die Populationsparameter von Daphnia
(Kapitel 5) aus.
1: Plötzen 3: kleine Cladoceren u. Thermocyclops 5: Eudiaptomus graciloides
2: 0+ Barsche 4: Daphnia hyalina 6: Chaoborus flavicans
Abb. 3.11: Schemata der diurnalen Verteilungsmuster von Crustaceen, Chaoborus flavicans (JÄGER,
in. Vorb.) und planktivoren Fischen (HAERTEL 2001) im saisonalen Vergleich.
Die zeitlich-räumliche Kompartimentierung des GV kann in bezug auf die Verteilung der
Crustaceen und deren Prädatoren wie folgt zusammengefaßt werden (Abb. 3.11): Es besteht
im Frühsommer tagsüber eine deutliche Separierung der einzelnen Organismengruppen.
Nachts weichen die Cladoceren z. T. in den Litoralbereich aus, während sich E. graciloides
Zooplanktonstruktur und- verteilung
37
und die Prädatoren im Pelagial aufhalten. Es kommt zu starken Übeschneidungen von
Crustaceen und ihren Prädatoren. Im Sommer und Herbst bleibt das Hypolimnion wegen
seiner Anoxie weitgehend ungenutzt. Bis auf die Wanderung der Plötzen und C. flavicans
bleibt die Verteilung tagsüber und nachts gleich.
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4 Einfluß des Zooplanktons auf die Primärproduzenten im
Großen Vätersee
4.1 Ergebnisse
4.1.1 In situ-Filtrierraten der Cladoceren
Einfluß der Partikelgröße
1997 und 1998 wurden die in-situ Filtrierraten mit Kügelchen von 2 µm, 6 µm und 10 µm
Durchmesser bestimmt. In welchem Umfang die individuellen Filtrierraten (IFR) der
Cladoceren von der Partikelgröße beeinflußt werden, wurde geprüft, indem die IFR der
jeweiligen Tracergröße von mehreren Terminen gemittelt und miteinander verglichen wurden.
Teilweise waren die IFR in Abhängigkeit von der Tracergröße unterschiedlich hoch (Tab.
4.1). Dabei bestanden Unterschiede zwischen den Cladocerenarten. Daphnia hyalina und
Diaphanosoma brachyurum zeigten signifikant geringere IFR mit 2 µm- als mit 6 µm-
Kügelchen, während die IFR, die mit 6 µm- und 10 µm-Kügelchen bestimmt wurden, etwa
gleich hoch waren. Daphnia cucullata wies keine signifikanten Unterschiede in den IFR je
nach Partikelgröße auf. Bei Bosmina coregoni nahmen die IFR mit wachsender Partikelgröße
zu.
Tab. 4.1: In-situ-Filtrierraten (Standardabweichung) der dominanten Cladoceren im GV im
Vergleich der Kügelchengrößen 2, 6 und 10 µm als Tracer. *: signifikanter Unterschied
(p<0,05 nach WILKOXON-Test für verbundene Stichproben); n. s. : nicht signifikant
IFR, µl h -1 Tier-1 2 µm Unter-
schied
2 zu 6 µm
6 µm Unter-
schied
6 zu 10 µm
10 µm N (Termine)
Daphnia hyalina 158 (23) * 213 (31) n. s. 235 (36) 21
Daphnia
cucullata 72 (11) n. s. 71 (13) n. s. 151 (67) 4
Diaphanosoma
brachyurum 130 (17) * 176 (20) n. s. 168 (21) 11
Bosmina coregoni 44 (13) * 138 (30) * 218 (34) 5
An zwei Terminen von 1998 wurde die Präferenz von geschmacksneutralen gegenüber mit
Algen konditionierten Tracerpartikeln bzw. umgekehrt überprüft (Tab. 4.2). Es zeigte sich,
daß D. hyalina keine Geschmackspräferenz bei den 6 µm-Kügelchen aufwies, hingegen am
zweiten Termin die konditionierten 10 µm-Kügelchen mit signifikant höheren IFR ingestiert
wurden. Die Unterschiede der IFR von D. cucullata in Abhängigkeit von der Vorbehandlung
der Tracer waren nicht signifikant. B. coregoni wies in zwei von vier Ansätzen signifikant
niedrigere IFR bei algenkonditionierten Tracern im Vergleich zu geschmacksneutralen auf.
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Tab. 4.2: Individuelle-Filtrierraten (IFR) (Standardfehler) der Cladoceren im GV an zwei Terminen
mit „geschmacksneutralen“ (ohne Scenedesmus acutus) und in Algen suspendierten (mit S.
acutus) Latexkügelchen im Vergleich gemessen *: signifikanter Unterschied (p<0,05 nach
MANN-WHITNEY (U)-Test), n. s.: nicht signifikant
IFR, µl h -1 Tier-1 6 µm 10 µm
Art ohne Alge mit Alge ohne Alge mit Alge
Daphnia hyalina 149 (11) 178 (17) n. s. 158 (19) 160 (24) n. s.
Daphnia hyalina 220 (27) 190 (14) n. s. 182 (18) 274 (26) *
Daphnia cucullata 149 (13) 118 (17) n. s. 117 (14) 111 (13) n. s.
Daphnia cucullata 124 (15) 170 (50) n. s. 206 (20) 268 (43) n. s.
Bosmima coregoni 130 (14) 76 (9) * 169 (20) 66 (11) *
Bosmina coregoni 89 (8) 96 (8) n. s. 173 (25) 92 (8) n. s.
Faßt man obige Ergebnisse zusammen, bestanden bei Daphnien keine wesentlichen
Unterschiede zwischen den IFR von 6 µm- und 10 µm- Tracerpartikeln. Außerdem wiesen
Daphnien in den häufigsten Fällen keine Geschmackselektivität auf. Bosmina coregoni
hingegen ließ sowohl eine Größen- als auch Geschmacksselektion der Futterpartikel
erkennen.
Tag-Nacht Vergleich der individuellen Filtrierraten
Daphnia hyalina
Die Tag- und Nacht-IFR von Daphnia hyalina wurden während des Daphnienmaximums
(1998 und 1999), im Sommer (1998 und 1999) und Herbst (1997 und 1998) verglichen.
Aufgrund der Tiefenverteilung im diurnalen Verlauf (Kap. 3) konnten die Tages-IFR in den
meisten Fällen lediglich in 5 m Tiefe und die Nacht-IFR in beiden Tiefen oder ausschließlich
in 2 m Tiefe bestimmt werden. Es wurden die IFR der Daphnien eines Grazing-Experiments
in die drei Größenklassen GK 1 (500-750 µm), GK 2 (751-1000 µm) und GK 3 (1000-
1500 µm) getrennt betrachtet.
In der Größenklasse 3 erhöhten sich die IFR während des Daphnienmaximums 1998 und
1999 nachts um das 3,6-fache verglichen mit den Tages- IFR (Abb. 4.1). Die Steigerung trat
am 28. Mai 98 sowohl in 2 m als auch in 5 m auf. Am 12. Juni 1998 wurde die stärkste
Erhöhung der Nacht-IFR in 2 m (5-fache der Tages-IFR) erreicht. Zu diesem Termin stiegen
die IFR in 5 m Tiefe nachts um ca. das Doppelte (1,9-fach) an.
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T: Standardfehler
Abb. 4.1: Individuelle Filtrierraten (IFR) von Daphnia hyalina (GK 3) am Tag und in der Nacht in
Abhängigkeit von der Jahreszeit. *: sehr geringe Abundanz an Daphnien, daher keine
Messungen. Unterschiedliche Skalen sind zu beachten!
Im weiteren saisonalen Verlauf ließ die Erhöhung der IFR in den Nachtstunden nach. Am 25.
Juni 1998 waren die Nacht-IFR mit den Tag-IFR vergleichbar hoch. Am 23. Juli 1998 wurden
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nachts erneut höhere Nacht-IFR gemessen als tagsüber (ca. 2-fach in 2 m und 1,5-fach in
5 m). Im Herbst 1997 und 1998 war die Erhöhung der IFR mit einem Faktor von 1,3 in 2 m
Tiefe unmerklich, in 5 m Tiefe waren die Nacht-IFR deutlich höher als die Tag-IFR in
gleicher Tiefe. 1999 war die Erhöhung der Nacht-IFR im Frühsommer und Sommer in 2 m
stets stärker als in 5 m. Betrachtet man die Temperaturdifferenz aus den Tiefen 2 und 5 m im
saisonalen Verlauf (Abb. 4.2), so weist diese eine Parallelität zu der Filtrierratenerhöhung in
der Nacht auf. Die Temperaturdifferenz erreichte 1998 ihr Maximum am 12. Juni zeitgleich
mit der maximalen FR-Erhöhung. Anschließend verringerte sich die Temperaturdifferenz
durch Erwärmung der tieferen Schichten bis im Juli 1998 kaum noch ein
Temperaturunterschied zwischen beiden Schichten bestand. Im Sommer 1999 ging die
Temperaturdifferenz zwischen beiden Tiefen nicht so schnell zurück, gleichzeitig war die
nächtliche IFR-Erhöhung in 2 m deutlicher als 1998. Die Erhöhung der IFR des nachts trat bei
allen Größenklassen der Daphnien auf.
Bei einem Vergleich der Jahre 1998 und 1999 war der Grad der Filtrierratenerhöhung in der
Nacht je nach Jahreszeit nahezu identisch. In beiden Jahren erhöhten sich die Nacht-IFR im
Frühsommer um das 3,6-fache der Tages-IFR, während im Juli beider Jahre lediglich eine
Verdoppelung der IFR in der Nacht erreicht wurde und im Herbst eine Erhöhung der
nächtlichen Filtrierraten nahezu ausblieb.
Abb. 4.2: Temperaturen in 2 m und in 5 m und die Differenz zwischen beiden (delta temp).
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Andere Cladoceren
An den Terminen zur Bestimmung der Tag-Nacht-IFR war für andere Cladoceren aufgrund
geringer Abundanzen und heterogener Verteilung lediglich der Vergleich der Tages-IFR aus
5 m mit den Nacht-IFR aus 2 m möglich. Die relative Erhöhung der Nacht-IFR (2 m)
verglichen mit den Tag-IFR (5 m) war von Daphnia cucullata und Diaphanosoma
brachyurum wesentlich geringer als von D. hyalina. Während des Klarwasserstadiums war
die Erhöhung 1,7-fach. Die stärkste nächtliche IFR-Erhöhung wurde wie bei D. hyalina am
12. Juni erreicht (2,5-fach bei D. cucullata und 2,1-fach bei D. brachyurum). Im Sommer war
die Erhöhung der IFR beider Arten erneut geringer (1,7-fach bzw. keine Erhöhung). Bei
Bosmina coregoni konnte keine kontinuierliche Erhöhung der Nacht-IFR im Vergleich zur
Tages-IFR beobachtet werden.
Nacht-korrigierte IFR im saisonalen Verlauf verschiedener Cladocerenarten
Um die durchschnittlichen individuellen Filtrierraten aller Cladocerenarten vergleichen zu
können, wurden die Tages-IFR mit den entsprechenden Faktoren zur Nacht-IFR
standardisiert. Hier gingen zum einen die saisonalen Unterschiede dieser Differenz ein und
die Unterschiede zwischen den Arten. Da Begleituntersuchungen zeigten, daß die IFR bereits
während der Dämmerung anstiegen, wurde von einem 18:6-Tag-Nacht-Verhältnis
ausgegangen.
Die in-situ-IFR der untersuchten Cladocerenarten unterlagen hohen saisonalen
Schwankungen, wobei die Änderungen der IFR verschiedener Arten z.T. stark parallel
verliefen (Abb. 4.3). D. hyalina, die größte herbivore Cladocerenart im GV, wies fast zu
jedem Zeitpunkt die höchsten IFR auf. Diese unterschieden sich signifikant von denen der
übrigen untersuchten Arten. Trotz wesentlich geringerer Größe waren die IFR von D.
brachyurum die zweit höchsten und überragten die von der anderen Daphnienart, D.
cucullata, signifikant. Der saisonale Verlauf der durchschnittlichen IFR von D. hyalina und
anderer Arten kann wie folgt charakterisiert werden: Ende Mai 1998 und 1999 stiegen die IFR
deutlich an. Dabei wurden 1998 während des Daphnienmaximums im Frühsommer
wesentlich höhere IFR erreicht als im gleichen Zeitraum 1999. Sowohl 1997 als auch 1999
wurde das Maximum der IFR Anfang bis Mitte August erreicht. 1998 hatte bereits ein
Maximum Anfang Juli und ein zweites Mitte September. Im Herbst 1997 und 1998 sanken
die IFR deutlich unter die Sommerwerte (ca. 100 µl h-1 Tier-1).
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Abb. 4.3: Nachtkorrigierte (s. Text) individuelle Filtrierraten (IFR) verschiedener Cladocerenarten im
saisonalen Vergleich.
Bei D. brachyurum wurde im Herbst 1997 ein Abwärtstrend der IFR parallel zu den IFR von
D. hyalina beobachtet. Auch im Sommer 1998 und 1999 wurde eine starke Parallelität zu der
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Entwicklung der IFR von D. hyalina festgestellt. Da D. cucullata und B. coregoni nur
sporadisch in höheren Abundanzen und D. brachyurum lediglich in den Sommer- bzw.
Herbstmonaten auftraten, konnte von diesen Arten nur bedingt eine saisonale Entwicklung
aufgezeigt werden.
Die Schwankungen der IFR von D. hyalina sind Produkt aus dem Einfluß verschiedener
Umweltfaktoren und der jeweiligen Größenzusammensetzung der Population. Die
Schwankungsbreite war im saisonalen Verlauf relativ hoch (ca. 100 bis 400 µl Ind-1 h-1). Dies
sollte sich auch auf den resultierenden Fraßdruck der gesamten Population auswirken.
Tab. 4.3: Regressionsanalyse von individueller Filtrierrate (IFR) von Daphnia hyalina als abhängige
Variable Y und den Regressoren Temperatur als X1 und POC<30  µm als X2 unter der
Annahme einer linearen Abhängikeit Y = a + b1 * X1 + b2 * X2
Zeitraum: df IFR abhängig von: bn a r²
gesamt
(1998 u. 1999)
20 Temperatur (X1)
POC< 30 µm (X2)
22 (p=0,03)
-162 (p=0,33)
124 (p=0,43) 0,24
Klarwasser-
stadium
10 Temperatur (X1)
POC<30 µm (X2)
18,34 (p=0,19)
-508 (p=0,001)
443 (p=0,02) 0,83
Zur Betrachtung der Einflußgrößen Umgebungstemperatur und POC < 30 µm auf die in-situ-
IFR von D. hyalina wurde eine schrittweise multiple lineare Regressionsanalyse für 1998 und
1999 durchgeführt (Tab. 4.3). Dabei wurde eine durchschnittliche Umgebungstemperatur aus
den Temperaturen ermittelt, die die Daphnien aufgrund ihrer Vertikalwanderung im Laufe des
Tages erfuhren. Der Einfluß der Körpergröße wurde ausgeschlossen, indem lediglich die IFR
der Größenklasse 3 in die Analyse eingingen. Den gesamten Untersuchungszeitraum
betrachtend bestand eine signifikante lineare Regression zwischen den IFR und der
Umgebungstemperatur von D. hyalina (Abb. 4.4). Der Korrelationskoeffizient der Regression
war allerdings sehr gering (r²=0,24). Die Einflußgröße POC < 30 µm wurde bei der
Regressionsanalyse ausgeschlossen, da der lineare Zusammenhang nicht signifikant war.
Gingen lediglich Termine beider Jahre in die Analyse mit ein, an denen der POC-Gehalt unter
1 mg L-1 sank, war die Abhängigkeit der IFR vom POC-Gehalt höchst signifikant (Tab. 4.3).
Der Korrelationskoeffizient r² betrug 0,83. In diesem Fall wurde die Temperatur als weiterer
Regressor aus der Analyse ausgeschlossen. Die Abhängigkeit der IFR von der Temperatur
war nicht signifikant.
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Abb. 4.4: Lineare Korrelation zwischen Umgebungstemperatur der Daphnien (links) bzw. dem POC-
Gehalt (rechts) und der individuellen Filtrierraten (IFR) der Daphnien GK 3.
4.1.2 Individuelle Filtrierraten von Eudiaptomus graciloides
Die Filtrierraten von E. graciloides wurden nicht wie von den Cladoceren in-situ gemessen,
sondern mit Hilfe der Darmfluoreszenzmethode während einer Kampagne im Frühjahr 1998
bestimmt. Empirische Modelle aus der Literatur wurden zum Vergleich herangezogen und
ermöglichten eine Abschätzung des Fraßdrucks über den gesamten Untersuchungszeitraum.
T: Standardabweichung
Abb. 4.5: Chl a-Darminhalt von Eudiaptomus graciloides im adulten Stadium und die aus der
Temperatur und der Chl a-Konzentation im Wasser resultierenden Filtrierraten.
Die Messungen der Darmfluoreszenz von E. graciloides ergaben, daß der Chl a-Gehalt im
Darm der adulten Tiere von Anfang März bis Mitte April zwischen 0,6 und 1,2 ng Chl a Tier-1
schwankte (Abb. 4.5). Anschließend nahm der Gehalt im Darm kontinuierlich auf 0,4 ng
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Chl a Tier -1 Anfang Mai ab. Der Chl a-Gehalt im Darm und die Chl a-Konzentration im
Wasser waren nicht signifikant miteinander korreliert.
Die resultierenden individuellen Filtrierraten (IFR) schwankten in gleicher Weise zwischen
0,11 und 0,23 ml Tier-1 h-1. Diese nahmen allerdings Ende April/Anfang Mai nicht so stark ab
wie der Darminhalt, da durch die Wassererwärmung eine verringerte Darmpassagezeit
angenommen wurde (s. Methoden, CHRISTOFFERSEN & JESPERSEN 1986). Der Chl a-Gehalt
im Darm von E. graciloides zeigte keine diurnalen Schwankungen (Abb. 4.6).
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Abb. 4.6: Chl a-Gehalt im Darm von Eudiaptomus graciloides im Tagesgang an zwei Terminen.
Abb. 4.7: Individuelle Filtrierraten (IFR) von Eudiaptomus graciloides in Abhängigkeit vom
Entwicklungsstadium, berechnet mit Hilfe dreier empirischer Modelle aus der Literatur.
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Die durch die Darmfluoreszenzmethode ermittelten IFR stimmten mit den berechneten für
adulte Tiere nach den Literaturmodellen gut überein und auch die IFR verschiedener Modelle
waren nahezu deckungsgleich (Abb. 4.7).
4.1.3 Effektive Filtrierrate des gesamten Crustaceenzooplanktons
Unter Einbeziehung der Abundanzen von E. graciloides resultierten aus den IFR der Modelle
die effektiven Filtrierraten (EFR) im Jahresverlauf (Abb. 4.8). Die EFR sind ein Maß für die
Filtrierleistung einer gesamten Population. Bei getrennter Betrachtung der Zeiträume Mai bis
Sept. und Okt. bis April war in 1997 und 1998 ein deutlicher Unterschied im Fraßdruck von
E. graciloides festzustellen. Im Mittel wurde während des Winterhalbjahres eine EFR von 12-
15 % d-1 (1997/1998) bzw. 14-19 % d-1 (1998/1999) erreicht, während in den
Sommerhalbjahren 1997 und 1998 ca. 6-9 % d-1 des Wassers filtriert wurde. 1999 waren die
EFR im Sommerhalbjahr durch gleichbleibend hohe Abundanzen nahezu so hoch wie im
Winter (13-16 % d-1).
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Abb. 4.8: Effektive Filtrierrate (EFR) von Eudiaptomus graciloides von 1997 bis 1999 unter
Verwendung dreier Modelle.
Die EFR von Daphnia hyalina, jeweils in einer Tiefe betrachtet, war im Tag-Nacht-Vergleich
aufgrund der diurnalen Schwankungen der vertikalen Verteilung der Tiere und der IFR sehr
heterogen (Abb. 4.9). Dieser Unterschied war während des Klarwasserstadiums sehr hoch und
nahm im Laufe des Sommers ab. Das Phytoplankton war somit tagsüber während der
produktiven Phase vom Grazing recht unbeeinflußt während nachts das Seewasser bezogen
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auf einen Tag bis zu zweimal komplett durchfiltriert wurde. Zur Bilanzierung des
Energietransfers ist es aber unumgänglich, einen durchschnittlichen Fraßdruck sowohl über
die Zeit als auch über die Tiefe zu konstruieren.
Die mittlere EFR von Cladoceren und Eudiaptomus graciloides als die dominierenden
Filtrierer zusammen betrachtet ergab nahezu den vollständigen Fraßdruck, der vom
Crustaceenplankton auf die unteren trophischen Ebenen im GV ausgeübt wurde. Übrige
herbivore Copepoden wie z.B. Thermocyclops oithonoides erreichten nie so hohe
Abundanzen, daß ihre Filtrierraten für eine weitere Bilanzierung von Bedeutung wären.
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Abb. 4.9: Effektive Filtrierrate (EFR) von Daphnia hyalina in 2 m Tiefe am Tag (links) und nachts
(rechts) im saisonalen Verlauf 1998. Unterschiedliche Skalierung ist zu beachten.
Die Zusammensetzung der EFR des Crustaceenplanktons im saisonalen Verlauf ist in den
Abb. 4.10 dargestellt. Im Frühjahr und Spätherbst wurde die EFR hauptsächlich von E.
graciloides getragen, Cladoceren waren kaum vorhanden. Die resultierende EFR schwankte
zwischen 6 und 30 % d-1. Anfang Juni 1997 bzw. Ende Mai 1998 und 1999 stieg die EFR auf
45, 53 bzw. 46 % d-1 an. Sie wurde 1997 zu 64 % 1998 zu 75 % 1999 zu 53 % von Daphnia
hyalina gebildet. Während im Juni/Juli 1997 die EFR durch eine ansteigende Filtrierleistung
von Diaphanosoma brachyurum auf relativ hohem Niveau (ca. 40 % d-1) blieb, sank sie 1998
und 1999 zum Juli auf etwa 10 % d-1 ab. 1998 schwankte die EFR bis Oktober zwischen 10
und 30 % d-1 1999 wurde ein weiteres Maximum der EFR Mitte August ausgebildet
(64 % d-1). Der Anteil der Cladoceren an der EFR war im Hochsommer wesentlich höher (60
%) als deren Anteil an der Biomasse, da die IFR deutlich höher waren als im Frühsommer. Im
Gegensatz dazu hatten die hohen Abundanzen der Daphnien im Herbst 1997 und 1998 kaum
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einen Einfluß auf die EFR wegen stark verringerter IFR. Die Jahresmittel der EFR betrugen
22 % d-1 (1997) 19 % d-1 (1998) und 26 % d-1 (1999).
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Abb. 4.10:Effektive Filtrierrate (EFR, % d-1) des Crustaceenzooplanktons im Jahresverlauf (Tages-
und Tiefenmittelwerte).
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Zusammenfassend ergibt sich, daß die EFR der Crustaceen lediglich bei erhöhter
Filtrierleistung der Cladoceren ein Niveau von 30 % d-1 filtrierten Wassers überstieg und dies
in erster Linie auf eine verstärkte Abundanz der Daphnien und deren hohe IFR
zurückzuführen war. 1997 blieb die EFR stets unter 50 % d-1. Sichttiefen über 4,4 m
(Klarwasserstadium) gab es im Sommer 1997 nicht. Maximale Sichttiefen (4,0 m) wurden
zwei bis vier Wochen vor der maximalen EFR erreicht. 1998 setzte das Klarwasserstadium ca.
Mitte Mai bei sehr geringen EFR der Crustaceen ein. Das Maximum der EFR war ca. 14 Tage
nach dem Maximum der Sichttiefe. Genau das gleiche Phänomen wurde Mitte bis Ende Juli
1999 beobachtet (Abb. 4.11). Generell wurden 1999 wesentlich höhere Sichttiefen im
Sommer beobachtet als in den beiden Vorjahren. Ein ausgeprägtes Klarwasserstadium war
Ende Juni/Anfang Juli zu beobachten. Zu diesem Zeitpunkt waren die EFR der Crustaceen,
insbesondere der Daphnien, aufgrund geringer Abundanzen sehr niedrig.
Abb. 4.11:„Secchi“- Tiefe [m] und Effektive Filtrierrate (EFR) der Crustaceen [% d-1] im GV.
Eine signifikante Korrelation zwischen den EFR der Daphnien und der Sichttiefe von 1998
bestand folglich nicht (Abb. 4.12). Die Sichttiefe stieg zu Beginn der Saison mit zunehmender
EFR (0 bis 20 % d-1) von 4 auf 6,2 m an. Im Anschluß blieb sie konstant trotz weiterer
Erhöhung der EFR auf 40 % d-1 und fiel dann wieder auf 3 m ab. Erst danach reduzierte sich
auch wieder die EFR der Daphnien bis auf nahezu Null, wodurch aber die Sichttiefe
unbeeinflußt blieb und zwischen 3 und 4 m schwankte. Gleichzeitig erhöhte sich im
dargestellten Zeitraum der Anteil des „nicht freßbaren“ Chl a von 10 % auf 47 %.
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Abb. 4.12:Verhältnis von Sichttiefe zur Effektiver Filtrierrate (EFR) von Daphnia hyalina im
Zeitraum vom 23.04. -30.07.1998. Pfeile kennzeichnen den zeitlichen Verlauf. Der
zeitliche Abstand zwischen den Punkten beträgt stets 3 oder 4 Tage. Die Prozentzahlen
kennzeichnen den Anteil des Chl a > 30 µm am Gesamt-Chl a.
Der POC < 30 µm -Gehalt stieg 1998 im Frühjahr von 0,4 auf 0,8 mg L-1 an, sank während
des Klarwasserstadiums innerhalb einer Woche auf 0,4 mg L-1 ab und stieg kurz darauf erneut
auf Werte um 0,8 mg L-1. Im Spätherbst ging die Konzentration auf das Frühjahrsniveau
zurück. 1999 war die POC-Konzentration im Durchschnitt 0,2 mg L-1 höher als 1998. Sie
sank im Mai zeitgleich mit Erhöhung der Filtrierleistung von fast 1 mg C L-1 auf 0,6 mg C L-1
ab und stieg im Anschluß auf das gleiche Sommerniveau wie 1998 (0,8 mg C L-1). Im Juli
sank die POC-Konzentration während des sommerlichen Maximums der EFR erneut auf 0,6
mg C L-1 ab.
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Abb. 4.13:Partikulärer organischer Kohlenstoff (POC) < 30 µm im Epilimnion des GV.
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Der Quotient aus Chl a und POC war im Untersuchungzeitraum nicht konstant, sondern sank
während des Klarwasserstadiums 1998 von 0,005 auf 0,002 und schwankte im Anschluß um
0,003. 1999 war erneut ein Absinken und Wiederansteigen im Zeitraum des
Daphnienmaximums zu erkennen mit Minimumwerten um 0,003. Geht man von einem
konstanten Chl a/Kohlenstoff-Verhältnis in Phytoplankton von 2 % aus (SOMMER 1994),
verringerte sich somit der Anteil des phytogenen Kohlenstoffs am Seston < 30 µm von 25 auf
10 % während des Klarwasserstadiums.
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Abb. 4.14:Chl a : POC (beides < 30 µm)-Gewichtsverhältnis im Epilimnion des GV.
4.1.4 Primärproduktion und Phytoplanktonbiomasse im Epilimnion
Rahmenbedingungen
Die Höhe der Primärproduktion (PPR) des Phytoplanktons ist von physikalischen und
chemischen Parametern abhängig. Temperatur, Globalstrahlung, Konzentration des
anorganischen Kohlenstoffs sowie Nährstoffe, insbesondere gelöstes reaktives Phosphat
(SRP), wirken als Steuerfaktoren.
Die mittlere Temperatur des Epilimnions unterschied sich nicht signifikant (p>0,05) zwischen
den entsprechenden Monaten der drei Untersuchungsjahre 1997, 1998 und 1999 (Abb. 4.15).
Während sich der Große Vätersee 1998 und 1999 früher im Jahr erwärmte und das Maximum
(21°C) im Juni (1998) bzw. Juli (1999) erreicht wurde, stieg die Temperatur 1997 im August
auf ihr Maximum von 23,6° C an. Ebenso war die Entwicklung der Globalstrahlung in allen
drei Untersuchungsjahren ähnlich (Abb. 4.15). Maximalwerte von 2944 (1997), 2624 (1998)
und 2680 J cm-2 d-1 (1999) wurden stets Mitte Mai bis Mitte Juni erreicht. Der Verlauf der
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Globalstrahlung in den drei Jahren unterschied sich nicht signifikant (p>0,05). Die mittleren
monatlichen Konzentrationen des anorganischen Kohlenstoffs von April bis Oktober waren
1999 signifikant höher (WILKOXON-Test, p<0,05) als 1997 und 1998. Während die
Konzentration im Sommer 1999 stets über 20 mg IC L-1 betrug, sank sie 1997 und 1998 auf
16 mg L-1 bzw. 15,8 mg L-1 ab, kam jedoch zu keinem Zeitpunkt in den limitierenden Bereich
für die Primärproduktion.
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Abb. 4.15:Monatsmittelwerte von 1997 bis 1999 der mittleren Epilimniontemperatur (oben), der
Globalstrahlung pro Tag (Mitte) und des mittleren anorganischen Kohlenstoffs (IC) (unten)
im GV.
Einfluß des Zooplanktons auf die Primärproduktion im Großen Vätersee
54
Die Konzentration an SRP im Epilimnion schwankte in allen drei Jahren um die
Nachweisgrenze (3 µg L-1). Diese Nachweisgrenze wurde 1997 an 25 %, 1998 an 52 % und
1999 an 63 % aller Routinetermine unterschritten (Abb. 4.16). Nimmt man für diese Termine
einen SRP-Gehalt von 2 µg L-1 an, so betrugen die mittleren Jahreskonzentrationen 3,9 µg L-1
(1997), 3,1 µg L-1 (1998) und 2,8 µg L-1 (1999). Die SRP-Konzentrationen von 1999 waren
unter dieser Annahme signifikant geringer als die der Vorjahre (U-Test, p<0,05).
Abb. 4.16:Gelöstes reaktives Phosphat (PO4-P) im Epilimnion des GV.
Primärproduktion
1997 betrug die Jahresprimärproduktion über die Tiefe 0 bis 7,5 m integriert 118 g C m-2 a-1.
Dies entsprach einer mittleren Tagesproduktion von 324 mg C m-2 d-1. In den beiden
Folgejahren 1998 und 1999 erreichte die PPR des gesamten Jahres geringere Werte (89 g C
m-2 a-1 bzw. 97 g C m-2 a-1). 1997 stieg die PPR des Epilimnions (0-5 m) im Frühjahr stark an,
erreichte im Juni ihr Maximum (980 mg C m-2 d-1), blieb bis Ende August auf relativ hohem
Niveau (ca. 550 mg C m-2 d-1) und fiel zum Jahresende stark ab (Abb. 4.17). Die Jahresgänge
der PPR von 1998 und 1999 unterschieden sich deutlich von dem des ersten
Untersuchungsjahres. Im Frühsommer schwankte die Tages-PPR um 300 mg C m-2 d-1 und
stieg erst im August auf das Jahresmaximum von 600 mg C m-2 d-1 (1998) und 775 mg C m-2
d-1 (1999) an. Die prozentualen Anteile der Größenfraktionen an der epilimnischen PPR (Abb.
4.18) blieben in allen drei Untersuchungsjahren relativ konstant. Der Anteil des Picoplanktons
(0,2-3 µm) erreichte mit 61 % (1997) und 50 % (1998) sein Maximum im Frühjahr. 1999
dominierte das Picoplankton im Juli (46 %). Der Anteil des Picoplanktons an der PPR über
den gesamten Untersuchungszeitraum betrug im Durchschnitt 25,4 ± 10,8 %. Die PPR des
Nanoplanktons (3-20 µm) dominierte mit 42,8 ± 8,4 %. In der Fraktion 20-30 µm wurden im
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Mittel 10,0 ± 4,4 % und in der Fraktion des Netzphytoplanktons (> 30 µm) 22,8 ± 10,2 % der
PPR gebildet.
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Abb. 4.17:Primärproduktion (PPR) im Epilimnion des GV von 1997 bis 1999.
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Abb. 4.18:Prozentuale Anteile der verschiedenen Größenfraktionen an der epilimnischen
Primärproduktion im GV von 1997 bis 1999.
Der Chl a- Gehalt als ein Äquivalent für die Phytoplanktonbiomasse schwankte 1998 und
1999 im Epilimnion des GV zwischen 1,4 µg L-1 (20.05.98) und 6,6 µg L-1 (03.09.98) (Abb.
4.19). 1998 betrug die mittlere Chl a-Konzentration 3,66 µg L-1 und 1999 4,68 µg L-1 . Die
Dynamik der Chl a-Konzentration war in beiden Jahren ähnlich. Von Anfang bis Ende Mai
reduzierte sich die Konzentration 1998 von 4 µg L-1 um 2,6 auf 1,4 µg L-1 und 1999 von 6,5
µg L-1 um 2,8 auf 3,7 µg L-1. Diese Reduktion war im wesentlichen auf die beiden kleineren
Fraktionen (0,6-3 µm, 3-30 µm) beschränkt. Im weiteren Verlauf stieg die Konzentration
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wieder auf Werte um 4 µg L-1 an. Die prozentualen Anteile der verschiedenen
Größenfraktionen waren 1998 42 % (0,6-3 µm), 20 % (3-30 µm) und 38 % (>30 µm). 1999
war der Anteil des Picoplanktons ähnlich hoch (44 %), während die Anteile der anderen
beiden Fraktionen verschoben waren. 33 % des Chl a-Gehalts entstammte der 3-30 µm
Fraktion und 23 % der > 30 µm Fraktion.
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Abb. 4.19:Fraktionierte Chl a-Konzentration im Epilimnion des GV 1998 und 1999.
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Abb. 4.20:Chl a-spezifische Primärproduktion (PPRspez.) in drei Größenfraktionen von 1998 und 1999.
Logarithmische Skalierung beachten!
Die aus der fraktionierten PPR und den entsprechenden Chl a-Konzentrationen resultierende
Chl a-spezifische PPR (Abb. 4.20) war in Abhängigkeit von der Größenfraktion
unterschiedlich hoch. Die spezifische Produktion des Picoplanktons war mit 0,8 ± 0,3 mg C
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mg Chl a-1 h-1 sehr gering und wies kaum Schwankungen auf. Bei einem Vergleich der Jahre
1998 und 1999 trat keine einheitliche saisonale Tendenz auf. Die taxonomische
Zusammensetzung dieser Fraktion war in den Jahren 1998 und 1999 einer ähnlichen
saisonalen Entwicklung unterworfen (Abb. 4.21; Daten von F. GERVAIS, unveröff.).
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Abb. 4.21:Zusammensetzung des autotrophen Picoplanktons (APP) im GV 1998 und 1999. Daten von
F. GERVAIS, unveröffentlicht.
Zu Beginn des Jahres dominierte das grüne Picoplankton. Ab Ende April bis Ende Mai ging
dessen Abundanz stark bis auf nahezu Null zurück. Im Anschluß waren bei geringerer
Biomasse (bis 0,3 cm³ m-3) ausschließlich Picocyanobakterien als Einzelzellen oder in
Kolonien vorhanden.
Die spezifische Produktion der Nanoplanktonfraktion (3-30 µm) war am höchsten von allen
drei Größenfraktionen und unterlag hohen Schwankungen (4,1 ± 3,7 mg C mg Chl a-1 h-1)
(Abb. 4.20). Sie stieg während des Klarwasserstadiums an und erreichte Ende Mai ein
Maximum (1998: 16,9 mg C mg Chl a-1 h-1, 1999: 4 mg C mg Chl a-1 h-1). Im Oktober 1998
und August 1999 konnten weitere Maxima festgestellt werden. Die Phytoplanktonstruktur
wurde in der Nanoplanktonfraktion von Cryptophyceen dominiert (Abb. 4.22). Lediglich
Anfang des Jahres 1998 war viel Closterium acutum vorhanden, und im Sommer war neben
Cryptomonaden Chlamydomonas spp. abundant. Die kleinen Diatomeen zur Gruppe der
Centrales gehörend waren im April 1999 von größerer Bedeutung.
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Abb. 4.22:Zusammensetzung des Nanophytoplanktons im GV 1998 und 1999. Daten von F.
GERVAIS, unveröffentlicht.
Die spezifische PPR des Netzphytoplanktons (> 30 µm) wies verglichen mit der
Nanoplanktonfraktion dieselbe saisonale Rhythmik auf. Es wurden allerdings geringere Werte
erreicht (1,4 ± 0,8 mg C mg Chl a-1 h-1) (Abb. 4.20).
Abb. 4.23:Abhängigkeit der spezifischen Primärproduktion (PPR spez.) der Fraktionen 0,2-3 µm
(links), 3-30 µm (Mitte) und > 30 µm (rechts) von den Effektiven Filtrierraten (EFR) der
Daphnien. Bitte unterschiedliche Skalierung beachten!
Die Korrelation zwischen den EFR von Daphnia hyalina und der spezifischen PPR 3-30 µm
waren ab einem Schwellenwert der EFR von ca. 25 % d-1 signifikant (r²=0,7; p<0,01) (Abb.
4.23). Sowohl die spezifische PPR der „nicht freßbaren“ Fraktion als auch die spezifische
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PPR der kleinsten Fraktion (0,2-3 µm) wiesen keinen signifikanten Zusammenhang mit den
EFR der Daphnien auf. Eine Gegenüberstellung der EFR anderer Crustaceen und der
spezifischen PPR ergab in keiner Fraktion eine signifikante Abhängigkeit.
In Abb. 4.24 sind die Ingestionsraten aller Crustaceen bzgl. autotropher Partikel (< 30 µm)
und deren Primärproduktion im saisonalen Verlauf gegenübergestellt. Das Verhältnis stieg
zum Frühjahr hin an. Während des Daphnienmaximums im Frühsommer wurden Anteile von
ca. 60 % erreicht. Zum Sommer hin fielen die Werte wieder ab, zum einen aufgrund
abnehmender Abundanzen des Zooplanktons - und damit sinkender EFR - zum anderen, weil
die PPR stark anstieg. Obwohl im Spätsommer 1999 die EFR, besonders durch das Grazing
der Daphnien, ein zweites Maximum erreichte, war der Anteil an der PPR gering, weil die
PPR zu diesem Zeitpunkt ihr Jahresmaximum aufwies (Abb. 4.17).
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Abb. 4.24:Verhältnis von Ingestion autotropher Partikel durch Crustaceen [IR, mg C m-2 d-1] zur
Primärproduktion < 30 µm (PPR, mg C m-2 d-1].
4.1.5 Assimilationsraten der Daphnien mit Picoalgen als Nahrung
Um die Ursache der geringen Wechselwirkung von Primärproduktion der Picoplankton-
fraktion mit den EFR der Crustaceen zu klären, wurde folgende Hypothese überprüft:
Die Daphnien können das Picocyanoplankton ingestieren, jedoch nicht
assimilieren, und das Picoplankton passiert den Daphniendarm unbeeinflußt.
Daphnien aus der Kultur wurden 24 Stunden in 3 µm vorfiltriertem Seewasser gehältert.
Anschließend wurden die Därme der Daphnien unter Fluoreszenzanregung mikroskopisch
betrachtet. Die Därme waren stark mit fluoreszierenden Picocyanobakterien gefüllt. Die
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Fluoreszenz trat bei bis zu 95 % der Zellen noch am Darmausgang der Daphnien auf. Zur
weiteren Überprüfung der Hypothese wurde ein Assimilationsversuch mit der grünen
Picoalge Choricystis minor und einem nicht bis zur Art bestimmten Picocyanobakterium
durchgeführt. Es zeigte sich, daß die mittlere Filtrierrate der Daphnien trotz gleicher
Futterkonzentration bei den Picocyanobakterien um das Dreifache höher als bei C. minor lag
(Tab. 4.4). Dadurch war die Assimilationseffizienz trotz vergleichbarer Assimilationsraten
beim Picocyanobakterium signifikant geringer (29 %) als bei der grünen Picoalge (59 %).
Tab. 4.4: Assimilationsrate und-effizienz zweier Picoplanktonarten aus Kultur von Daphnia hyalina.
(Standardabweichung von drei Ansätzen á 5 Tieren).
Choricystis minor Picocyanobakterium Signifikanz
Filtrierrate, ml Tier-1 h-1 0,32    (0,1) 0,91 (0,31) p=0,049
Assimilationsrate, µg C Tier-1 h-1 0,07 (0,006) 0,09 (0,01) p=0,049
Assimilationseffizienz, % 59   (23,8) 29  (9,1) p=0,049
              T: Standardabweichung
Abb. 4.25:Filtrierraten von Daphnia hyalina im Labor bei gleicher Futterkonzentration (0,4 mg C L-1)
mit Picocyanobakterien und Choricystis minor (links) bzw. Cryptomonas spec. (rechts) als
Futteralge im Vergleich. Unterschiedliche Skalierung beachten! Weitere Erläuterungen im
Text.
Nachfolgend wurden die Filtrierraten von Daphnia hyalina in Abhängigkeit von der
Futteralgenart nochmals mit Hilfe fluoreszierender Kügelchen als Tracer verglichen. Erneut
resultierten signifikant höhere Filtrierraten bei Gabe von Picocyanobakterien im Vergleich zur
C. minor (p=0,012) in einem Ansatz oder Cryptomonas spec. (p< 0,001) - einer aus dem
Vätersee isolierten Art (A. NICKLISCH) - in zwei Ansätzen (Abb. 4.25). Die absolute Höhe der
Filtrierraten unterschied sich, da bei dem ersten Versuch zur Filtrierratenbestimmung mit
 Tier
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Picoalgen als Futter eine Woche alte Daphnien und bei dem zweiten mit Cryptomonas spec.
als Vergleichsfutter zwei Wochen alte Tiere verwendet wurden.
4.1.6 Primärproduktion und Phytoplanktonstruktur im Tiefenchlorophyllmaximum
Die PPR der Tiefe 7,5 m wurde getrennt von der PPR des Epilimnions betrachtet, da sich die
Phytoplanktongemeinschaft der Mischprobe aus Meta- und Hypolimnion während der
Ausbildung des Tiefenchlorophyllmaximums (DCM) hinsichtlich seiner Biomasse und
Artzusammensetzung stark von der des Epilimnions unterschied (Daten von F. GERVAIS,
unveröff.; Abb. 4.26). Im Meta-/Hypolimnion war der Anteil der fädigen Cyanobakterien sehr
hoch, während im Epilimnion das Cyanopicoplankton (1997) bzw. die Dinophyceen (1998)
dominierten.
Abb. 4.26:Zusammensetzung des Phytoplanktons im Epi- (links) und im Meta-/Hypolimnion (rechts)
zur Zeit des Tiefenchlorophyllmaximums im GV (Daten von F. GERVAIS,
unveröffentlicht).
1997 und 1998 wurde ein erstes Maximum der PPR in 7,5 m im Frühsommer mit 51 bzw. 25
mg C m-2 d-1 erreicht (Abb. 4.27). Hierbei wurde eine Schichtdicke von 0,5 m angenommen.
Dies entsprach der Länge des Ruttner-Schöpfers. 1999 war dieses Maximum deutlich weniger
ausgeprägt (18 mg C m-2 d-1). In allen drei Untersuchungsjahren war das Picoplankton für
diese Maxima verantwortlich. Der prozentuale Anteil dieser Fraktion betrug 84 % (1997),
57 % (1998) und 54 % (1999). Nach Bildung des DCMs kam es erneut zu einer erhöhten PPR
in dieser Schicht. Hierbei waren die Jahre 1997 und 1998 gut vergleichbar mit Maximalraten
von 43 und 60 mg C m-2 d-1. 1999 wurde eine deutlich höhere PPR des DCMs erreicht
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(Maximum: 148 mg C m-2 d-1). Der Anteil des Netzphytoplanktons (>30 µm) dominierte die
PPR im DCM mit 47 ± 23 %. Er war damit wesentlich bedeutender als im Epilimnion (Abb.
4.28). Der Anteil der Fraktion 20-30 µm betrug im Durchschnitt 9 ± 4 %, der des
Nanoplanktons 30 ± 24 % und der des Picoplanktons 12 ± 10 %. Die Bedeutung der PPR im
DCM an der PPR der gesamten Wassersäule erhöhte sich von ca. 5 % (1997) auf knapp 20 %
(1999) in 6,6 % der euphotischen Schicht.
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Abb. 4.27:Absolute Primärproduktion (PPR) in 7,5 m bzw. im DCM unter Annahme einer
Schichtdicke des DCMs von 0,5 m und deren Anteil an der PPR der gesamten Wassersäule.
**: DCM nicht beprobt.
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Abb. 4.28:Prozentuale Zusammensetzung der PPR aus verschiedenen Größenfraktionen in 7,5 m bzw.
im DCM des GV von 1997 bis 1999.
Diese Entwicklung der PPR deckte sich mit der der Phytoplanktonbiomasse des Epilimnions
bzw. der Mischprobe aus Meta-/und Hypolimnion in den drei Untersuchungsjahren. 1997 und
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1998 erreichte das Phytoplanktonbiovolumen ähnlich hohe Werte in beiden Schichten,
während 1999 das Meta-/Hypolimnion wesentlich höhere Biomassen als das Epilimnion
aufwies (F. GERVAIS, unveröff.) (Abb. 4.29).
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Abb. 4.29:Gesamtes Phytoplanktonbiovolumen des Epilimnions und einer Mischprobe aus Meta- und
Hypolimnion des Großen Vätersees (Daten von F. GERVAIS, unveröffentlicht).
4.1.7 Filtrierratenhemmung der Daphnien im Tiefenchlorophyllmaximum
Die Untersuchungen zur Vertikalverteilung der Daphnien hatten gezeigt, daß der
Tiefenbereich des Tiefenchlorophyllmaximums (DCM) durchaus von den Daphnien
aufgesucht wird. Inwieweit die Daphnien in diesem Millieu auch filtrieren und damit das
DCM als Nahrungsressource nutzen können, sollten Laborversuche zeigen, die die
Filtrieraktivität der Daphnien unter Einfluß von Umgebungsfaktoren quantifizierten. Dabei
blieb der niedrige O2-Gehalt im DCM als Einflußfaktor unberücksichtigt.
Die Versuche zeigten, daß im Vergleich zum Epilimnionwasser das Wasser des DCMs -beide
partikelfrei und mit gleicher Futterkonzentration- nur geringfügig negative Auswirkungen auf
die individuellen Filtrierraten (IFR) der Daphnien hatten, die in den meisten Fällen nicht
signifikant waren (Abb. 4.30). Hingegen waren die IFR der Daphnien in unfiltriertem DCM-
Wasser im Vergleich zum Epilimnionwasser stark herabgesenkt.
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T: Standardabweichung
Abb. 4.30:Individuelle Filtrierraten von Daphnia hyalina im Labor in unterschiedlichem Medium
(partikelfrei filtriertes Epilimnionwasser (Epi) bzw. DCM-Wasser (DCM)) mit Zugabe von
Scenedesmus acutus als Futteralge bzw. unfiltriertem DCM-Wasser (DCM unfiltr.) ohne
Futterzusatz. ***: sign. Unterschied zu Epi (p< 0,001).
Inwieweit einzelne Algenspezies der DCM-Gemeinschaft die Filtrierraten der Daphnien
beeinflussen, wurde beispielhaft an Pseudanabaena catenata getestet. Diese Art wurde aus
dem DCM des GV isoliert (U. SIEDEL) und stellte bis zu 21 % der Biomasse im DCM. Ein
Vergleich der IFR von D. hyalina bei unterschiedlichen Futterorganismen zeigte, daß P.
catenata im Vergleich zu Cryptomonas spec. keine Hemmwirkung auf die IFR hatte (Abb.
4.31). Die IFR unterschieden sich nicht signifikant.
T: Standardabweichung
Abb. 4.31:Individuelle Filtrierraten (IFR) von Daphnia hyalina im Labor unter Zugabe verschiedener
Futteralgen bei gleicher Konzentration (0,4 C L-1).
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4.2 Diskussion
4.2.1 Steuerfaktoren der Filtrierraten der Cladoceren
Die Schwankungen der EFR der Cladoceren wurden im GV zu 75 % von deren Biomasse
erklärt und demnach zu 25 % von der Variabilität der individuellen Filtrierraten (IFR).
Letztere werden von verschiedenen Einflußfaktoren gesteuert, deren Bedeutung saisonal
wechseln kann. Ein Einflußfaktor ist die individuelle Größe der Tiere. Generell nimmt die
IFR mit steigender Körpergröße zu (HANEY 1985, KNOECHEL & HOLTBY 1986). Dies könnte
die stark reduzierten IFR der Daphnien im Frühsommer 1999 im Vergleich zu 1998 im GV
erklären. Denn die Daphnienpopulation wurde im Frühsommer 1998 von adulten Tieren
dominiert, während 1999 der Anteil Juveniler höher war. Allerdings waren auch die IFR
gleich großer Daphnien herabgesetzt. Dies bestätigt Ergebnisse von MOURELATOS & LACROIX
(1990), daß Schwankungen der IFR einer Art unabhängig von der Größe recht hoch sein
können.
Wichtige Einflußfaktoren auf die IFR der Daphnien sind Temperatur und die
Nahrungskonzentration (POC < 30 µm) im Wasser. Letztere hatte im GV nur bei gegebener
Temperatur und bei Unterschreitung des Grenzwertes 1 mg C L-1 einen nachweisbaren
Einfluß auf die IFR von Daphnia hyalina. Für D. galeata konnte WAGNER (1998) ebenfalls
einen Anstieg der Filtrierraten bei Unterschreitung dieser Konzentration feststellen. BOGDAN
& GILBERT (1982) beobachteten den Ausschluß des Steuerfaktors Temperatur bei den
Filtrierraten von Bosmina longirostris, die mit geringen POC-Konzentrationen korrelierten.
Neben der Futterquantität könnte im GV zusätzlich die verringerte Qualität der Nahrung, hier
als der Anteil Chl a am POC beschrieben, ein wichtiger Steuerfaktor für die IFR darstellen.
Ein Rückgang des Chl a-Gehalts des POCs auf die Hälfte während des Klarwasserstadiums
zeugt von einem hohen Anteil Detritus in dieser Phase. Auch die Größe und Art der
ingestierbaren Partikel sind Steuerfaktoren für die IFR der Daphnien. Mit Hilfe der
Laboruntersuchungen wurde deutlich, daß D. hyalina bei gleicher Futterkonzentration
unterschiedliche IFR je nach Futteralge zeigt. Dabei waren die IFR bei Gabe von einzelligen
Cyanobakterien am höchsten. Dies steht im Gegensatz zu Untersuchungen von BURNS et al.
(1989) und HANEY et al. (1994), die eine Reduktion der IFR von Daphnia unter Einfluß
gelöster Stoffe aus Blaualgen - allerdings fädigen - beobachteten. Ein Grund für die erhöhten
IFR bei Picocyanobakterien könnte deren schlechte Assimilierbarkeit gewesen sein. Bei Gabe
von nachweislich gut assimilierbaren (s. u.) Futteralgen reduzierten die Daphnien ihre IFR,
um vermutlich eine optimale Assimilation zu gewährleisten.
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Über den Einfluß der DVM auf die IFR von Daphnien und anderen Crustaceen gibt es bisher
widersprüchliche Meßergebnisse. Während LAMPERT & TAYLOR (1985) und HAMZA et al.
(1993) keine Erhöhung der IFR sondern lediglich der EFR durch verstärkte Abundanz im
Epilimnion in den Nachtstunden feststellten, wurde nach Versuchen von HORN (1978)
deutlich, daß die IFR von Daphnien bei Verdunkelung zunahmen. Andere Untersuchungen
stellten nachts ebenfalls eine Erhöhung der Freßaktivität von Daphnien und anderen
Cladoceren fest (MOURELATOS et al. 1989, ANGELI et al. 1995). Im GV konnten die erhöhten
IFR von D. hyalina in den Nachtstunden nicht allein durch die erhöhten Temperaturen im
Epilimnion erklärt werden, jedoch deutete die parallele saisonale Entwicklung von
Wanderungsamplitude und Filtrierratensteigerung in der Nacht (beides abnehmend) auf einen
engen Zusammenhang zwischen Umgebungstemperatur und IFR hin. Da im Epilimnion
während des Frühsommers zusätzlich zu den höheren Temperaturen die vergleichsweise
schlechteren Futterbedingungen herrschten, konnten diese ebenfalls die Steigerung der IFR
verstärken (HANEY 1985).
ANGELI et al. (1995) stellten fest, daß die juvenilen Daphnien im Vergleich zu den adulten
kaum eine IFR-Erhöhung aufwiesen. Im GV war die absolute Erhöhung der IFR der Juvenilen
ebenfalls geringer als die der adulten, die relative allerdings nicht. Das Verhältnis von
Maximum- zu Minimum-IFR war von allen Größenklassen ähnlich hoch, obwohl die
Wanderungsamplitude der Juvenilen geringer war. Dieses Nacht-Tag-Verhältnis der IFR war
in der Untersuchung von MOURELATOS et al. (1989) in der größeren Tiefe bei allen
Größenklassen ebenfalls gleich, während in Oberflächennähe das Verhältnis mit der Größe
der Tiere zunahm. Daphnien des GV wiesen das größte Verhältnis mit Werten bis 3 und 4 auf,
Diaphanosoma brachyurum zeigte ein geringeres Nacht-Tag-Verhältnis der IFR (1,6 bis 2,4).
Die relative Erhöhung der IFR war stets in der größeren Tiefe geringer als in
Oberflächennähe. Diese Wechselwirkungen von Umgebungsparametern und Filtrierraten
wurden in den Untersuchungen von MOURELATOS et al. (1989) ebenfalls deutlich.
Wichtig für die weitere Betrachtung der vorliegenden Ergebnisse ist die Tatsache, daß die
Daphnien und auch zum Teil andere Cladoceren das Meiden des Epilimnions während der
Lichtphase ausgleichen, indem sie nachts mit so stark erhöhten Filtrierraten ingestieren, wie
sie zu keinem Tagtermin bestimmt wurden. Die DVM des Zooplanktons verursacht einen
„pulsierenden“ Grazingdruck auf die Primärproduzenten (LAMPERT 1987b).
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4.2.2 Bedeutung von Eudiaptomus graciloides als Grazer des Phytoplanktons
Die IFR, die mit Hilfe der Darmfluoreszenz und einer berechneten Darmpassagezeit ermittelt
wurden, stimmten sehr gut mit den Ergebnissen der drei empirischen Modelle überein. Die in
vorliegender Arbeit bestimmten Chl a-Darminhalte von Eudiaptomus graciloides lagen im
Bereich der von CHRISTOFFERSEN & JESPERSEN (1986) ermittelten Werte für diese Art. Die
von den Autorinnen festgestellte diurnale Schwankung des Chl a- Darminhalts wies E.
graciloides weder im April noch Anfang Mai im GV auf. Für die Art E. gracilis stellten
ANGELI et al. (1995) ebenfalls keine Schwankungen des Chl a-Darminhalts fest. Auch bei
Bestimmung der Filtrierrate mit Hilfe anderer Methoden wurde keine diurnale Variabilität bei
dieser Art festgestellt (MOURELATOS et al. 1987). Dies schließt jedoch nicht aus, daß zu
späterem Zeitpunkt des Jahres, beispielsweise Ende Mai bei ausgeprägter DVM, die
Filtrierraten von E. graciloides in der Nacht höher waren als am Tag.
Da der Chl a- Gehalt die Ingestion für autotrophe Organismen charakterisiert, muß der
Rückgang des Chl a Darminhalts von über 1 ng Chl a Ind.-1 auf 0,4 ng Chl a Ind-1 keine
Reduktion der Filtrierraten bedeuten. Zusätzliche Untersuchungen von ADRIAN &
SCHNEIDER-OLT (1999) zu Filtration und Ingestion von E. graciloides bezüglich heterotropher
Beuteorganismen im GV zeigten, daß die Ingestion großer Ciliaten (20-50 µm) von Mitte
April bis Ende April 1998 von ca. 1,5 Zellen Ind.-1 h-1 auf über 5 Zellen Ind-1 h-1 zunahm,
auch weil sich die Abundanz der Ciliaten mehr als verdreifacht hatte. Die Untersuchungen der
Autorinnen zeigten im weiteren, daß E. graciloides die Ciliaten mit höheren Filtrierraten
ingestierte als Algen (bzw. Chl a). Damit wurde deutlich, daß sich der Grazingdruck von E.
graciloides auf das Phytoplankton nicht nur wegen abnehmender Abundanz der Copepoden
im Frühjahr reduzierte, sondern auch aufgrund erhöhtem selektiven Fraß heterotropher
Protozoa. Die Selektivität der Copepoden resultiert aus der jeweiligen Verfügbarkeit
autotropher und heterotropher Beuteoranismen und aus der Präferenz einer gewissen
Partikelgröße (PETERS & DOWNING 1984, PRICE & PAFFENHÖFER 1985). Diese Präferenz
äußerte sich auch bei ausschließlich autotrophen Beuteorganismen. CYR & PACE (1992)
bestimmten Filtrierraten verschiedener Zooplanktongemeinschaften auf Cryptomonaden und
Phytoplankton < 35 µm und verglichen diese mit berechneten Filtrierraten nach dem Modell
von PETERS & DOWNING (1984). Die berechneten IFR waren zwar mit den Filtrierraten auf
Cryptomonaden gut vergleichbar, aber die gemessenen IFR auf das breite
Phytoplanktonspektrum fielen wesentlich geringer aus.
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4.2.3 Resultierender Filtrationsdruck des Crustaceenplanktons im Großen Vätersee
Die IFR von E. graciloides waren mit maximal 200 µl Ind.-1 d-1 ca. um die Hälfte geringer als
die IFR der Cladoceren. Wegen hoher Abundanzen in der Winterjahreshälfte und 1999 bis in
den Juni resultierten effektive Filtrierraten von bis zu 30 % d-1. Somit kam E. graciloides als
Konsument der Primärproduzenten von Herbst bis Frühjahr eine große Bedeutung zu.
Die resultierende EFR des gesamten Crustaceenplanktons im GV erreichte bei gegebener
Biomasse und den jeweiligen IFR maximal 60 % d-1. Die durchschnittliche EFR betrug
22 % d-1. Die maximalen EFR wurden bei hohen Daphnienabundanzen zwischen Mai und
Oktober erreicht, da die Cladoceren im Sommer die dominanten Filtrierer darstellten. Damit
wies der GV als mesotropher See und mit einer zeitweiligen Dominanz von D. hyalina
ähnlich maximale und mittlere Filtrierraten auf wie andere Gewässer gleicher Trophie und
ähnlicher Zooplanktongemeinschaft (z.B. PINTO-COELHO 1991b). Die maximale EFR war im
Vergleich zu eutropheren Gewässern, die vielfach eine EFR von über 100 % d-1 erreichten
(LAMPERT & TAYLOR 1985, WAGNER 1998), deutlich geringer. Entscheidend für die
maximale EFR ist weniger die Höhe der Abundanz der Daphnien bzw. deren Anteil an der
Crustaceenbiomasse, sondern um welche Daphnienart es sich handelt (KASPRZAK et al. 1999).
Eine Daphnia-Population aus D. pulicaria, D. pulex und bis zu einem gewissen Grade auch
D. galeata erreichen bei gleicher Abundanz aufgrund der höheren IFR eine höhere EFR als
eine Population aus D. hyalina. Im Gegensatz zur maximalen war die mittlere Jahres-EFR mit
22 % d-1 ähnlich hoch im Vergleich zu Seen unterschiedlicher Trophie (LAMPERT & TAYLOR
1985, HAMZA et al. 1993, WAGNER 1998).
Welchen Einfluß die Zooplanktonstruktur auf den Grazingdruck hat, zeigten JEPPESEN et al.
(1996) am hypertrophen See Søbygaard, in dem die EFR ohne Daphnien maximal 10 % d -1
und mit Daphnien (nach Biomanipulation) maximal 60 % d-1 betrug. Im Gegensatz dazu
zeigte die Studie von CYR (1998), daß in oligo- bis mesotrophen Seen die EFR von
copepodendominierten Seen ähnlich hoch denen von cladocerendominierten Seen sein kann.
Bei einem Vergleich der EFR der Crustaceen mit den Secchitiefen war keine signifikante
Korrelation festzustellen. Die maximalen Secchitiefen waren meist 14 bis 28 Tage vor den
maximalen EFR zu beobachten. Dies deckt sich mit den Untersuchungen von WAGNER
(1998) an der hypertrophen Talsperre Bautzen. Die Autorin vermutete den Einfluß von
Rotatorien - speziell Asplanchna priodonta - auf das Phytoplankton als Ursache für die
erhöhten Sichttiefen, da die dominante Algenart Asterionella effektiv von Asplanchna
ingestiert wurde. Im GV waren ebenfalls hohe Anteile (max. 30 % der
Metazooplanktonbiomasse) und absolute Biomassen an Rotatorien kurz vor bzw. während der
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Klarwasserstadien im Frühsommer (1997 und 1998) und Spätsommer (1999) vorhanden.
Große Arten wie Asplanchna waren nur vereinzelt vertreten. Eine signifikante Korrelation
zwischen Rotatorienbiomasse und Sichttiefen war jedoch nicht gegeben. Vermutlich war die
Kombination des Fraßdrucks Rotatorien-Cladoceren ausschlaggebend. Eine andere Erklärung
könnte sein, daß der Grazingdruck durch die Daphnien Ende April/Anfang Mai unterschätzt
wurde, weil die Population noch keine DVM durchführte und sich konzentriert Tag und Nacht
im Epilimnion aufhielt. Eventuell setzte die DVM erst Mitte bis Ende Mai mit erhöhtem 0+
Barschaufkommen ein. Gegen diese Theorie spricht jedoch, daß dieses Phänomen auch im
Hochsommer 1999 auftrat.
Der Anstieg der „nicht freßbaren“ Fraktion des Phytoplanktons im Zuge erhöhter EFR war
zusätzlich Ursache dafür, daß sich die Secchitiefen trotz hoher EFR wieder verringerten.
Damit kam es 1998 zu einer verstärkten Entkopplung zwischen Phytoplankton und
Crustaceenplankton im Anschluß an hohe Grazingaktivität des Zooplanktons.
4.2.4 Bottom-up-Einfluß auf die Primärproduzenten
Die absolute PPR im GV des Jahres 1997 unterschied sich wesentlich von den beiden
nachfolgenden Jahren. 1997 wies ein hohes Maximum im Frühsommer mit 980 mg C m-2 d-1
auf, während 1998 und 1999 im gleichen Zeitraum maximal 400 bis 500 mg C m-2 d-1 von den
Primärproduzenten assimiliert wurde. Mit der Jahres-PPR von 1997 war der GV als meso- bis
eutroph einzustufen 1998 und 1999 blieb die PPR in dem für mesotrophe Gewässer
charakteristischen Bereich (KÖHLER et al. 2000). Die hohe PPR 1997 ist als eine Folge einer
stark erhöhten Phosphatkonzentration 1996/1997 anzusehen. Das Epilimnion wies 1996 eine
mittlere SRP-Konzentration von 9,7 µg L-1 auf. Im Hypolimnion erreichte sie im Mittel 54,6
µg L-1.1997 war der SRP-Gehalt im Epilimnion geringer als 1996, jedoch signifikant höher
als in den beiden nachfolgenden Untersuchungsjahren. Somit stand den Primärproduzenten
1997 nach der Vollzirkulation viel SRP zur Verfügung, was die hohe PPR im Frühsommer
ermöglichte. Trotz geringerer SRP Werte 1999 im Vergleich zu 1998 wurde 1999 eine höhere
PPR gemessen. Adäquat dazu war der Chl a-Gehalt ebenfalls höher. Demgegenüber wurden
allerdings geringere Phytoplanktonbiovolumina in 1999 als 1998 ermittelt (GERVAIS,
unveröff.). Dies kann damit erklärt werden, daß sich gleichzeitig die Chl a-Anteile der
kleineren Größenfraktionen erhöhten und diese prozentual mehr Chl a pro Biomasse
beinhalten (SONDERGAARD 1991). Der relativ hohe Anteil der Nanoplanktonfraktion (3-30
µm) an der PPR, der im GV im Durchschnitt 53 % betrug, ist typisch für mesotrophe
Gewässer (UEHLINGER & BLOESCH 1989, RAI 1982). GLIWICZ (1967) stellte eine Abnahme
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des Anteils von Primärproduzenten < 50 µm mit zunehmender Trophie fest. Wiederum ist in
oligotrophen Gewässern im Vergleich zu mesotrophen der Anteil des Picoplanktons höher
(STOCKNER 1991). Obwohl die Biomassen der verschiedenen Fraktionen (als Chl a-Mengen)
im GV saisonal stark schwankten, blieben die Anteile der Größenfraktionen an der PPR
relativ konstant. Dies ist ebenfalls ein Merkmal nährstoffarmer Gewässer (UEHLINGER &
BLOESCH 1989, FRENETTE et al. 1994). In eutrophen Gewässern kann hingegen eine
Dominanz des Nanoplanktons an der PPR zu Beginn der Saison vom Netzplankton
übernommen werden (GELIN 1971). Unter hypertrophen Bedingungen wiederum kann die
Bedeutung des Nano- und Picoplanktons an der PPR generell sehr gering sein, wenn das
Zooplankton einen starken Top-down-Einfluß ausübt (z. B. KAMJUNKE et al. 1996).
4.2.5 Top-down-Einfluß des Crustaceenplanktons auf die Primärproduzenten im
Epilimnion
Eine Top-down-Einwirkung auf die absolute PPR im GV war in keiner Größenfraktion
ersichtlich. Selbst bei maximalen EFR der Crustaceen reichte der Fraßduck nicht aus, über
den Rückgang der Biomasse auch die PPR zu reduzieren. Gerade im Frühsommer, wenn
aufgrund des hohen Lichtangebots die PPR hoch ist, wurde der Grazingeffekt der Crustaceen
durch deren DVM stark verringert. Die Primärproduzenten blieben tagsüber im Epilimnion
von ihren Konsumenten relativ unbeeinflußt. In den Untersuchungen von LAMPERT et al.
(1986) folgte hingegen auf die Dezimierung der Phytoplanktonbiomasse ein Rückgang der
PPR. Allerdings räumten die Autoren ein, daß Lichtlimitation durch schlechtes Wetter
ebenfalls eine Ursache war. Nichtsdestotrotz war die maximale EFR der Crustaceen
bedeutend höher (170 % d-1) als im GV, so daß ein Zusammenbruch der PPR durch
Zooplanktongrazing möglich war. 1998 war der Anteil der PPR der Fraktion > 30 µm im GV
verglichen mit 1997 und 1999 höher. Dies könnte eine Folge der wesentlich höheren EFR der
Daphnien zu Beginn des Sommers gewesen sein.
Der Einfluß des Zooplanktonsgrazings auf die Primärproduzenten wurde in vorliegender
Arbeit bei der Betrachtung der Chl a spezifischen PPR deutlich. Überstiegen die EFR der
Daphnien - und nur der Daphnien - einen Grenzwert von etwa 25 % d-1, erhöhte sich die
spezifische PPR der Fraktion des Nanoplanktons in signifikanter Abhängigkeit stark. Keine
Korrelation bestand zwischen den EFR der Daphnien und der spezifischen PPR der
Fraktionen 0,2-3 µm und > 30 µm. Diese Chl a spezifischen PPR waren wesentlich geringer
als die des Nanoplanktons. HAPPEY-WOOD (1993) stellte in einem mesotrophen See ebenfalls
höhere Chl a spezifische PPR in der Nanoplanktonfraktion (2-20 µm mit max. 23 C Chl a h-1)
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im Vergleich zum Picoplankton (0,02-2,9 C Chl a h-1) fest. Allerdings war dort im Gegensatz
zum GV die primärproduzierende Kapazität des Phytoplanktons > 20 µm noch größer als die
des Nanoplanktons (max. 31,3 C Chl a h-1). Das Picoplankton im GV wies im Vergleich zum
Nanoplankton sehr geringe Chl a spezifische Produktionsraten auf. Da Picoplanktonalgen
höhere Chl a-Gehalte pro Volumen als größere Algen aufweisen (SONDERGAARD 1991), sollte
auch die biomassespezifische Kohlenstofffixierung des Picoplanktons vergleichsweise höher
sein. In oligotrophen Seen hingegen wurden meist wesentlich geringere spezifische PPR
gemessen (z.B. 0,36-1,96 C Chl a-1 h-1 von VAQUER & HAFA 1991) und bei fraktionierter
Betrachtung keine Unterschiede zwischen Nano- und Netzphytoplankton (UEHLINGER &
BLOESCH 1989) bzw. Pico- und Nanoplankton (STEITZ & VALIMIROW 1999, FRENETTE et al.
1994) festgestellt. Darin wird deutlich, daß die spezifische PPR ein aussagekräftiges
Kriterium für die Top-down-Wirkung des Zooplanktons auf verschiedene
Phytoplanktongruppen darstellt, die in oligotrophen Systemen eher gering ist.
Ein konkreter Zusammenhang zwischen fraktionierter spezifischer PPR und dem Fraßdruck
der nächst höheren trophischen Ebene, der in vorliegender Arbeit für das Nanoplankton
gezeigt wurde, wurde bisher nicht hergestellt. Lediglich FRENETTE et al. (1994) vermuteten
eine aus Grazing resultierende Erhöhung der spezifischen PPR bei starker Reduktion der
Chl a-Konzentration im Wasser. PERIN et al. (1996) konstatierten einen Anstieg der
spezifischen PPR bei Erhöhung von Nährstoffen und Anwesenheit planktivorer Fische. Sie
begründeten dies mit einer veränderten Phytoplanktonstruktur. Der Anteil des Nanoplanktons
am Phytoplanktonbiovolumen erhöhte sich stark. Im GV bestand das Nanoplankton
hauptsächlich aus Cryptomonaden und Chlamydomonaden. Obwohl Cryptomonaden in
Laborversuchen geringere Produktionsraten pro Biomasse aufwiesen als das
Picocyanobakterium Synechococcus spec. (MEFFERT & OVERBECK 1985), waren die
Cryptomonaden im GV offensichtlich in der Lage, die sehr hohen spezifischen PPR zu
leisten. Während des Klarwasserstadiums konnten ihnen Nährstoffe durch `sloppy feeding´
der Daphnien (LAMPERT 1974) bereitgestellt werden. Durch ihre Beweglichkeit sind
Cryptomonaden im Konkurrenzvorteil bei der Aufnahme der recycelten Nährstoffe. Infolge
der erhöhten Sichttiefen im GV drang das Licht in tiefere Wasserschichten ein und
ermöglichte auch dort erhöhte Primärproduktion. Potentielle diurnale Vertikalbewegungen
erlauben es den Cryptomonaden außerdem, nachts Nährstoffe im Hypolimnion aufzunehmen
und sich tagsüber in optimal belichteten Wasserschichten einzuschichten und zu assimilieren
(SALONEN et al. 1984). Da der Biomassezuwachs der Cryptomonaden im Jahresverlauf 1998
relativ gering war im GV (GERVAIS, unveröff.), mußte die Verlustrate proportional zum
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PR:B-Verhältnis hoch sein. Dies deutet auf einen hohen Stofftransfer vom Nanoplankton zu
den Crustaceen hin.
4.2.6 Bottom-up/Top-down-Einflüsse auf die Primärproduzenten im Tiefenchlorophyll-
maximum
Die Bedeutung der PPR im Bereich der Chemokline nahm von 1997 bis 1999 stark zu. Dies
resultierte zum einen aus einer absoluten Erhöhung der PPR im DCM, zum anderen aus einer
Abnahme der sommerlichen PPR im Epilimnion. 1997 war die Phytoplanktongemeinschaft
des DCMs klar von großen fädigen Cyanobakterien dominiert, in den beiden Folgejahren
waren diese immer noch vorherrschend, aber die Anteile von anderen Algengruppen
(Cryptomonaden, Dinophyceen u.a.) nahmen leicht zu. Das Phytoplankton im DCM zeichnet
sich durch hohe Schwachlichtadaption und teilweise durch eine Toleranz gegenüber Sulfid
aus (ADLER et al. 2000). Nährstoffe sind aufgrund der Rücklösung im anoxischen
Hypolimnion ausreichend vorhanden. Der Grund, warum die PPR im DCM von 1998 zu 1999
zugenommen hatte, waren die erhöhten sommerlichen Sichttiefen. Der
Attenuationskoeffizient verringerte sich im Jahresdurchschnitt von 0,68 m-1 (1998) auf 0,56
m-1 (1999). Während 1998 die Tiefe des Chlorophyllmaximums von 8,4 m auf 7,1 m (Ende
August) abnahm, verringerte sich diese 1999 nicht unter 8,1 m. Trotzdem erreichte 1999 fast
doppelt so viel Licht (durchschnittlich 1 % der Oberflächenstrahlung) das DCM wie 1998
(durchschnittlich 0,57 %). Auch durch die erhöhte Daphniendominanz wurde somit die
Produktion im DCM stark gefördert, die im Vorfeld stets licht-, also bottom-up-limitiert war.
Das Phytoplankton der Chemokline bindet im Falle erhöhter PPR viele Nährstoffe, die trotz
eventueller Durchmischungsereignisse dem epilimnischen Phytoplankton nicht mehr zur
Verfügung stehen. Das heißt, daß bei höheren Daphnienabundanzen und damit höheren
Sichttiefen während der Sommerstagnation und nach Ausbildung eines DCMs eine positive
Rückkopplung bezüglich der Unterdrückung epilimnischer Algen resultiert.
4.2.7 Verfügbarkeit und Qualität des Primärprodukts als Nahrung für das
Crustaceenplankton
4.2.7.1 Das Phytoplankton im Epilimnion
Ein Großteil der PPR stand dem Crustaceenzooplankton als potentielle Nahrung zur
Verfügung, da stets mindestens 60 %, im Durchschnitt 80 % in der Größenfraktion < 30 µm
fixiert wurde. Zusätzlich war davon der größte Anteil in der Fraktion 3-30 µm, der zum einen
aufgrund des ingestierbaren Größenspektrums von nahezu allen dominanten Crustaceen
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aufgenommen werden konnte, zum anderen hauptsächlich aus Cryptomonaden bestand, die
als wertvolles Futter gelten (LAMPERT 1987a). Die Assimilationseffizienz von Daphnien
bezüglich Cryptomonaden wurde von SCHINDLER (1971) mit 91 % angegeben. Mit
Cryptomonaden als Nahrungsressource zeigten Daphnien das beste Wachstum und die
höchste Reproduktion (INFANTE & LITT 1985). Es liegt nahe, daß der Hauptverlustfaktor des
Nanoplanktons im GV, zumindest während des Daphnienmaximums, im Grazing der
Crustaceen begründet lag.
Während das Nanoplankton eine Ankurbelung der Chl a spezifischen PPR bei erhöhtem
Daphniengrazing erfuhr, zeigte die spezifische PPR des Picoplanktons keine Abhängigkeit
von der Grazingrate, sie blieb über den gesamten Untersuchungszeitraum auf relativ
niedrigem Niveau. Das eukaryotische Picoplankton war am Anfang der Saison dominant,
konnte also mit E. graciloides gut koexistieren, da dieser Partikel im picoplanktischen
Größenspektrum mit stark reduzierten Filtrierraten aufnimmt (z.B. HORN 1985). Dann nahm
die Abundanz des eukaryotischen Picoplanktons mit zunehmender Daphniendichte ab, so daß
im Sommer durchweg einzellige und koloniebildende Picocyanobakterien abundant waren
(GERVAIS, unveröff.). Das eukaryotische Picoplankton lag in dem von Daphnien gut
ingestierbaren Größenspektrum, da die Intersetulae gering genug waren, um kleine Partikel
(bis minimal 0,4 µm) zurückzuhalten (H. VOIGT, pers. Mitt.), und vermutlich auch assimiliert
werden. Auch die übrigen Cladoceren sind für ihre Effizienz bei der Aufnahme kleiner
Partikel bekannt (HESSEN 1985, HESSEN et al. 1986). Auch wenn die IFR der Cladoceren im
GV stets bei den 2 µm beads reduziert waren, so daß eine leicht verringerte Filtriereffizienz
für das Picoplankton anzunehmen ist, widerstand das eukaryotische APP
höchstwahrscheinlich nicht dem wachsenden Fraßdruck durch effektiv filtrierende
Cladoceren, was in anderen Untersuchungen ebenfalls angenommen wurde (WEHR 1991).
Inwieweit in situ die Kolonien der Cyanobakterien aufgrund ihrer Größe von Daphnien im
GV ingestiert werden konnten, wurde in dieser Arbeit nicht untersucht. Allerdings lagen die
Kolonien größtenteils im ingestierbaren Größenspektrum (eigene Beob.), so daß auch eine
Aufnahme durch die Crustaceen möglich erscheint. Es konnte jedoch gezeigt werden, daß die
Assimilationseffizienz von einzelligen Picocyanobakterien bei Daphnien wesentlich geringer
als von eukaryotischen Picoalgen sein kann. Mikroskopische Beobachtungen von
Daphniendärmen, in denen prokaryotische Picoalgen aus dem GV bis in den Endabschnitt des
Darms stark fluoreszierten, lassen eine ähnlich geringe Verwertbarkeit der Zellen vermuten.
BURNS & STOCKNER (1991) beobachteten ebenfalls fluoreszierende prokaryotische APP in
den Därmen von Bosmina und Ceriodaphnia und schlossen daraus, daß die Zellen die Därme
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lebend passierten. Hingegen stellte LAMPERT (1977) in Daphnia pulex eine hohe
Assimilationseffizienz von Synechococcus-Zellen fest, allerdings traten bei einer reinen Diät
mit Synechococcus Mangelerscheinungen bei Daphnia auf.
Die verringerte Assimilationseffizienz resultierte weniger aus geringeren Assimilationsraten,
sondern aus erhöhten Filtrierraten und damit höheren Ingestionsraten bei Zugabe von
Picocyanobakterien im Vergleich zu eukaryotischen Algen bei gleicher POC-Konzentration.
Eine Erklärung wäre, daß die Daphnien fehlende Inhaltsstoffe der Cyanobakterien durch
höhere Filtrierraten kompensieren. In Bezug auf die Versorgung mit essentiellen Nährstoffen
stellt Cyanopicoplankton (Aphanothece spec.) im Vergleich zu eukaryotischen Picoalgen eine
schlechtere Nahrungsgrundlage dar (WEILER 2001): In Wachstumsversuchen starben selbst
bei sehr hohen Futterkonzentrationen von Aphanothece ein Großteil der Daphnien vor
Erreichen der Geschlechtsreife.
Im Gegensatz zu anderen Seen, in denen die Verfügbarkeit des Phytoplanktons für Crustaceen
maßgeblich von der ingestierbaren Größe bestimmt wird, war im GV trotz hoher PPR in der
„freßbaren“ Fraktion nur ein relativ geringer Anteil der Biomasse assimilierbar (ca. 20 %).
Dies lag daran, daß ab Ende Mai das Picoplankton von Cyanobakterien dominiert wurde, die
größtenteils lebend den Darm der Daphnien passierten. Dieser Mechanismus - zusätzlich zu
dem ansteigenden Anteil nicht ingestierbaren Phytoplanktons - ist Ursache für eine sinkende
Nutzbarkeit der Primärproduzenten durch die Crustaceen, im Speziellen durch die Daphnien.
4.2.7.2 Das Phytoplankton im Tiefenchlorophyllmaximum
Da die Bedeutung der metalimnischen PPR gemessen an der Gesamt-PPR sehr hoch werden
konnte und effektive Grazer wie Daphnien teilweise auch im Sommer zu hohen Abundanzen
gelangten, besteht Grund zur Frage, inwieweit Daphnien das DCM als Nahrungsressource
nutzen können. Voruntersuchungen im Rahmen vorliegender Arbeit ergaben, daß die
Daphnien in unfiltriertem DCM-Wasser stark reduzierte Filtrierraten zeigten. Abgesehen von
der Tatsache, daß das Wasser durch Durchmischung und Sauerstoffeintrag bereits nicht mehr
den in situ- Bedingungen entsprach, konnte eine Hemmung der IFR der Daphnien festgestellt
werden. Da diese Hemmung nicht in filtriertem DCM Wasser auftrat, konnte eine Reduktion
der IFR durch gelöste (algenbürtige) Inhaltsstoffe ausgeschlossen werden. Wahrscheinlicher
ist eine mechanische Hemmung der Ingestionsraten durch lange, fädige Cyanobakterien
(hauptsächlich Planktothrix spp.). Allerdings wurde das ebenfalls im DCM des GV
vorkommende fädige Cyanobakterium Pseudanabaena catenata mit signifikant höheren IFR
Einfluß des Zooplanktons auf die Primärproduktion im Großen Vätersee
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ingestiert als Cryptomonas spec. P. catenata wies jedoch einen geringeren Fadendurchmesser
auf als Planktothrix (U. SIEDEL, pers. Mitt.) und war dadurch besser ingestierbar. Die hohe
Partikelkonzentration in DCM-Wasser könnte ebenfalls Grund für die reduzierten IFR
gewesen sein. Obwohl der relative Anteil der für die Daphnien freßbaren Fraktion stets relativ
gering war, erreichte (1998) bzw. überstieg (1999) das absolute Biovolumen der gut
„freßbaren“ Cryptomonaden des Metalimnions das des Epilimnions. Zusätzlich war die
Bakterienbiomasse und -produktion im Metalimnion viel höher als im Epilimnion (ADRIAN,
unveröff.), so daß das DCM bei schlechten Futterbedingungen im Epilimnion durchaus als
alternative Nahrungsressource dienen könnte und damit das DCM mit dem epilimnischen
Nahrungsnetz gekoppelt wäre. In einer Untersuchung von WILLIAMSON et al. (1996) wiesen
sowohl Daphnien als auch calanoide Copepoden bessere Reproduktionsparameter unter
metalimnischen als unter epilimnischen Futterbedingungen auf. Inwieweit die Daphnien des
GV dieses zusätzliche Nahrungsangebot nutzten, konnte in dieser Arbeit nicht umfassend
geklärt werden. Fest steht, daß sich im Mittel des Tages 20 % der Daphnien im Bereich des
DCMs aufhielten, vermutlich jedoch immer nur kurzfristig in das sauerstoffarme Millieu
„hinabtauchten“, da Daphnien O2-Konzentrationen unter 2 mg L
-1 meiden (LASS et al. 2000).
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5 Daphnienpopulationsentwicklung unter Berücksichtigung
von Nahrungsangebot und Konsumtion vertebrater und
invertebrater Prädatoren
5.1 Ergebnisse
Vom 23. April bis 30. Juli 1998 und 22. April bis 29. Juli 1999 erfolgte eine detaillierte
Analyse der Populationsentwicklung von Daphnia hyalina und 1998 zusätzlich von D.
cucullata zum Vergleich, um eine genaue Interpretation der Verluste und Reproduktion dieser
dominanten Grazer zu ermöglichen. Im Anschluß werden Abundanzentwicklung der
Daphnien und entscheidende Populationsparameter dargestellt, die Aufschluß über die
Altersstruktur, das Reproduktionspotential der Daphnien und damit über deren mögliche
Steuerfaktoren wie Nahrungsangebot und Prädatorendruck geben.
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Abb. 5.1: Abundanz (Ind L-1) verschiedener Größenklassen von Daphnia hyalina von 1998 und
1999. Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue Schattierung hinterlegt.
Der Verlauf der Individuendichte verschiedener Größenklassen von D. hyalina wies 1998 im
Vergleich zu 1999 in mancherlei Hinsicht Unterschiede auf (Abb. 5.1): Die Abundanz nahm
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Anfang Mai in beiden Jahren stark zu, erreichte 1998 das Maximum mit 80 Ind. L-1 am 20.
Mai und 1999 mit 61 Ind. L-1 am 14. Mai. In beiden Jahren ging die Abundanz Ende Mai
bzw. Anfang Juni stark (1998) bzw. allmählich (1999) zurück. Während sie 1998 im Sommer
niedrig blieb, erhöhte sie sich 1999 Ende Juli bis Mitte August auf ein zweites, geringeres
Maximum (39 Ind. L-1). Im Laufe des Daphnienmaximums kam es 1998 zu einer
Verschiebung der relativen Anteile der Größenklassen an der Gesamtabundanz von kleinen
hin zu großen Tieren. Im Untersuchungszeitraum von 1999 blieben die Anteile der
Größenklassen relativ konstant.
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Abb. 5.2: Median und Boxplots mit 10., 25., 75. und 90. Perzentil der Längen von D.hyalina 1998
und 1999.
Anhand der Längenverteilung von D. hyalina (Abb. 5.2) wird deutlich, daß im kurzen
Zeitraum des Daphnienmaximums das Größenspektrum der Daphnien stark abnahm. Am 6.
Juni 1998 bestand die Daphnienpopulation zu 80 % aus Tieren mit den Längen 1000-1300
µm, kleinere Daphnien waren nur zu 20 % vertreten. Die Minimallänge stieg von 425 µm
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(21.April bis 10. Mai 1998) auf 800 µm (6. Juni 1998) an. Im Anschluß verringerte sich diese
wieder auf ca. 450 µm. Die Maximallänge nahm im Laufe des Untersuchungszeitraums leicht
zu, der Längenmedian stagnierte auf hohem Niveau (1200 µm), verringerte sich erst zwischen
dem 6. und 29. Juli von 1200 µm auf 600 µm. Ganz anders verhielt sich die Längenverteilung
im Untersuchungszeitraum 1999. Die Maximallänge nahm stetig von ca. 1550 µm auf 1200
µm ab. Der Median schwankte von Ende April bis Ende Juni um 1000 µm, fiel Anfang Juli
kurzfristig auf 700 µm ab, um dann wieder auf ein Niveau von ca. 900 µm anzusteigen. Die
Minimallänge blieb 1999 über den gesamten Zeitraum konstant.
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Abb. 5.3: Individuendichten (Ind L-1) verschiedener Größenklassen von Daphnia cucullata 1998.
Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue Schattierung hinterlegt.
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Abb. 5.4: Median und Boxplots mit 10., 25., 75. und 90. Perzentil der Längen von D. cucullata 1998.
D. cucullata war stets in geringeren Abundanzen vertreten. Das Abundanzmaximum wurde
1998 am 20. 05. mit 26 Ind. L-1 erreicht. Im Anschluß daran nahm die Population auf ein
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ähnlich niedriges Niveau wie D. hyalina ab. Im Gegensatz zu D. hyalina waren die
Größenklassen von D. cucullata in relativ gleichen Anteilen jedoch in oszillierend
wechselnder Dominanz vertreten (Abb. 5.3). Dies wird ebenfalls deutlich am Längenmedian,
der mit abnehmender Tendenz nach oben und unten schwankte (Abb. 5.4). Anders als bei D.
hyalina 1998 nahm bei D. cucullata die Maximalgröße zwischen dem 2. Juni und 28. Juli von
1400 µm auf 900 µm ab.
Parallel dazu nahm ebenfalls die Primipara-Größe von D. cucullata ab, während die von D.
hyalina nur kurzfristig Mitte Juni 1998 bis Anfang Juli absank und im Anschluß auf das
vorherige Niveau anstieg (Abb. 5.5).
Abb. 5.5: Primipara-Längen von Daphnia hyalina und D. cucullata in 1998 und D. hyalina in 1999.
Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue Schattierung hinterlegt.
600
800
1000
1200
1400
21. Apr 05. Mai 19. Mai 02. Jun 16. Jun 30. Jun 14. Jul 28. Jul 11. Aug
D. hyalina
D. cucullata
Primipara, µm
1998
600
800
1000
1200
1400
21. Apr 05. Mai 19. Mai 02. Jun 16. Jun 30. Jun 14. Jul 28. Jul 11. Aug
D. hyalina
1999
Primipara, µm
Daphnienpopulationsdynamik unter Beachtung von Nahrungsangebot und Prädatoren
80
Abb. 5.6: Anteil adulter Daphnien an der Population (N ad. N
-1) von Daphnia hyalina und D.
cucullata 1998 und D. hyalina 1999. Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue
Schattierung hinterlegt.
Der Anteil adulter D. hyalina war 1998 zu Beginn der Populationsentwicklung sehr gering
(0,1), stieg anschließend zum Daphnienmaximum auf ca. 0,35 an (Abb. 5.6). Mitte Juni
erreichte der Anteil Adulter sein Maximum von 0,8, um im Anschluß bis Ende Juli erneut auf
0,1 abzusinken. Die Population von D. cucullata wies eine hohe Schwankungsbreite ohne
eindeutige Tendenz des Anteils Adulter auf (0,1-0,6). 1999 war das Verhältnis von adulten zu
juvenilen Tieren anders: Anfang Mai war bereits ein höherer Anteil adulter D. hyalina
vorhanden, der nicht stetig anstieg, sondern zwischen 0,2 und 0,6 schwankte. Extremwerte
wie 1998 wurden 1999 nicht erreicht, lediglich Anfang Juli verringerte sich der Anteil adulter
Tiere kurzfristig unter 0,2.
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Die Anzahl Eier pro Gelege (Abb. 5.7) war bei beiden Daphnienarten zu Saisonbeginn am
höchsten. D. hyalina wies 1998 Ende April eine durchschnittliche Gelegegröße von 10,5
Eiern pro Gelege auf. Ende April 1999 war sie ähnlich hoch (9,1 Eier pro Gelege). In beiden
Jahren sank die mittlere Gelegegröße auf Minima von 0,8 (28.05.98) und 1,5 (03.06.99) ab,
erholte sich anschließend wieder auf ein geringeres Niveau von 2,5 Eier pro Gelege (1998)
oder stieg erneut auf ein zweites Maximum an (1999: 6,3 Eier pro Gelege). Bei D. cucullata
war ein Abfallen der Gelegegröße von Ende April (7 Eier pro Gelege) bis Anfang Juni ´98
(0,5 Eier pro Gelege) ebenfalls zu erkennen (Abb. 5.7). Im weiteren saisonalen Verlauf
schwankte die Gelegegröße dieser Art zwischen 0,5 und 5 Eiern pro Gelege.
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Abb. 5.7: Eizahl pro Gelege von Daphnia hyalina und D. cucullata 1998 und von D. hyalina 1999.
Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue Schattierung hinterlegt.
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Bei Betrachtung des Anteils eitragender Daphnien an den Adulten von D. hyalina ist dessen
Einbruch kurz nach dem Abundanzmaximum sowohl 1998 als auch 1999 auffällig (Abb. 5.8).
1998 sank der Anteil von 1 auf 0,15 (08.06.) ab und stieg danach erneut auf ein hohes Niveau
(0,85 am 22.06.) an. 1999 war das Minimum nicht so gering wie 1998 (0,36 am 11.06.).
Dieser Einbruch des Anteils eitragender Daphnien pro adulter trat bei D. cucullata nicht auf.
Er betrug von Mitte Mai bis Anfang Juli etwa 0,75. Erst im Anschluß verringerte er sich stark
bis auf 0,11 (30.07.).
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Abb. 5.8: Anteil eitragender Tiere an den Adulten (Neitr. Nad.
-1) von Daphnia hyalina und D. cucullata
1998 und von D. hyalina 1999. Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue
Schattierung hinterlegt.
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Abb. 5.9: Geburtenrate b von Daphnia hyalina und D. cucullata 1998 und von D. hyalina 1999.
Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue Schattierung hinterlegt.
Trotz deutlicher Unterschiede mancher Populationsparameter von D. hyalina zwischen den
Jahren 1998 und 1999 (z.B. Nadult/N oder Eier/Gelege), war der Verlauf der Geburtenrate in
beiden Jahren sehr ähnlich (Abb. 5.9). 1998 nahm b von 0,076 d-1 (18.05.) auf das Minimum
von 0,011 d-1 (28.05.) ab und stieg daraufhin auf das Maximum von 0,2 d-1 in der 2. Junihälfte
an. Im Anschluß daran traten große Schwankungen mit abnehmender Tendenz auf. 1999
waren die Anfangswerte höher als 1998 (0,13 d-1 am 12.05.), ebenso das Minimum (0,029 d-1
am 03.06.). Das Maximum wurde am 28.06. mit 0,18 d-1 erreicht. Wie 1998 waren die
Schwankungen im Anschluß hoch.
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Abb. 5.10:Parameter für die Altersstruktur der Embryonen Umax von Daphnia hyalina 1998 und 1999.
Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue Schattierung hinterlegt.
1998 und 1999 wurde die maximale Abweichung der Altersanteile der Embryonen Umax von
der Normverteilung bei D. hyalina bestimmt. Dabei ergaben sich deutliche Parallelen in der
Sukzession der Altersstruktur. Zu Beginn der Populationsentwicklung Anfang Mai war die
Altersstruktur deutlich zu ersten Eistadien hin verschoben (Abb. 5.10). In der Phase weniger
Gelege pro adulter Daphnien war Umax kurzfristig negativ, das heißt, es waren
überproportional ältere Eistadien vorhanden. 1998 wurde Umax  wieder deutlich positiv mit
steigender Tendenz, während 1999 Umax zwar ebenfalls im positiven Bereich jedoch ohne
eindeutige Tendenz schwankte. Daraus kann geschlossen werden, daß ein gewisser Anteil der
Eier einer Sterblichkeit unterlag und somit die Geburtenraten zumindest zeitweilig
überschätzt wurden.
Für 1998 konnten die Mortalitätsraten nach juvenilen und adulten D. hyalina getrennt
berechnet werden. Für 1999 wurden keine Wachstumsraten unter natürlichen Bedingungen
bestimmt, so daß für das Untersuchungsjahr nur die Gesamtmortalität berechnet werden
konnte.
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Die Verlustraten waren sowohl 1998 als auch 1999 Anfang Mai negativ, was aus dem Schlupf
von Ephippien (Dauereier) resultieren kann, die nicht wie die Subitaneier in die Geburtenrate
mit eingehen, aber trotzdem zum Populationswachstum beitragen (Abb. 5.11). Der starke
Rückgang der Daphnienpopulation Ende Mai 1998 wurde durch eine hohe Mortalität adulter
Daphnien verursacht. Die Verluste betrugen durchschnittlich 6 Ind. L-1 d-1, reduzierten sich in
der ersten Juniwoche auf 2,13 Ind. L-1 d-1. Juvenile wiesen bis Mitte Juni keine Mortalität auf,
dann kehrte sich das Verhältnis von adulter und juveniler Mortalität um: Nun waren die
Verluste juveniler Daphnien für die Verringerung der Population verantwortlich. Diese lagen
mit maximal 1,13 Ind. L-1 d-1 deutlich unter der Verlustrate adulter Daphnien im Mai. 1999
waren die mittleren maximalen Verluste aller D. hyalina ähnlich hoch wie 1998 (7,7 Ind. L-1
d-1). Dieses Maximum wurde 1999 eine Woche später erreicht als 1998. Die Verlustraten
gingen auch in diesem Untersuchungsjahr zurück, wurden sogar wieder leicht negativ, bevor
sich Mitte Juli ein zweites Daphnienmaximum ausbildete.
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Abb. 5.11:Verlustraten von Daphnia hyalina 1998 in Juvenile und Adulte getrennt und 1999 gesamt.
Klarwasserstadien (Secchitiefe > 4,4 m) sind als graue Schattierung hinterlegt.
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5.2 Diskussion
Daphnia hyalina war im Untersuchungszeitraum die dominante Daphnienart im GV, sie
erreichte im Frühsommer stets wesentlich höhere Abundanzen als D. cucullata. Um die
Bedeutung von bottom-up- und top-down-Einflüssen abschätzen und vergleichen zu können,
wurden die Populationsparameter von D. hyalina zum einen mit der anderen Art im selben
Jahr (1998) und zum anderen mit dem Verlauf im nachfolgenden Jahr (1999) verglichen,
wobei für 1999 nur Daten zur Verfügung stehen, die die Nahrungsgrundlage betreffen.
Dem Daphnienmaximum folgte sowohl 1998 als auch 1999 mit mehr oder weniger
ausgeprägtem Klarwasserstadium ein Rückgang der Population während der Monate Juni/Juli
(Sommerdepression (THRELKELD 1979). In der Phase des Daphnienmaximums war die
Reproduktion von Daphnia hyalina extrem herabgesetzt, so daß eine Rekrutierung junger
Daphnien - zumindest im Jahr 1998 - nahezu wegfiel. Zusätzlich verringerte sich die
Population durch eine sehr hohe Mortalität (adulter) Daphnien während der Phase Ende
Mai/Anfang Juni, die jedoch lediglich zu etwa 20 % durch Prädation vertebrater und
invertebrater Konsumenten verursacht wurde. Im weiteren Verlauf (ab dem 20. Juni) war der
Verlust juveniler Daphnien, der nun zu über 90 % durch Prädation erklärt werden konnte,
wesentlich geringer als der adulter Daphnien im Mai.
5.2.1 Einflußfaktoren auf Parameter der Fekundität der Daphnien
Die abnehmende Fekundität der Daphnien im Laufe des Klarwasserstadiums wurde in erster
Linie durch veränderte Futterbedingungen hervorgerufen. Der POC-Gehalt < 30 µm sank im
Mai 1998 unter 0,4 mg C L-1 und der Anteil des Chl a am POC war Ende Mai auf dem
saisonalen Tiefstand (s. Kap. 4), was von einem hohen Anteil minderwertigen Detritus am
freßbaren Kohlenstoff zeugt (STARKWEATHER & BOGDAN 1980, OJALA et al. 1995). Von
Ende April bis 20. Mai verringerte sich die Gelegegröße beider Daphnienarten von zehn auf
ein Ei pro Gelege bei D. hyalina und von sieben auf 0,5 bei D. cucullata. Grund für diese
Abnahme war zu diesem Zeitpunkt neben der Quantität auch die Qualität des
Nahrungsangebots. Der Anteil essentieller ù- 3- Fettsäuren im Seston < 30 µm kann als ein
Parameter für die Qualität herangezogen werden (AHLGREN et al. 1990, MÜLLER-NAVARRA
1995). Die Konzentration dieser Fettsäure wies Ende Mai ebenfalls ein Minimum auf
(WEILER 2001). Daß sich die Gelegegröße beider Arten auch im Sommer bei sehr viel
höheren POC < 30 µm - Konzentrationen als im Klarwasserstadium nicht wieder erholte, ist
ebenfalls ein Indiz für die Futterqualität als Steuerfaktor, wobei neben den Fettsäuremuster
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auch andere Qualitätsparameter (z.B. Phosphorgehalt) eine Rolle gespielt haben könnten. In
1999 veränderte sich das Fettsäuremuster im Laufe der Saison nicht so stark, unterschied sich
jedoch grundlegend von dem 1998 (WEILER 2001). Bessere Nahrungsbedingungen 1999 als
1998 könnten Ursache dafür sein, daß die Gelegegröße von D. hyalina im Sommer 1999
nahezu das gleiche Niveau wie vor dem Klarwasserstadium erreichte. Untersuchungen von
GUISANDE & GLIWICZ (1992) zeigten, daß die Verringerung der Gelegegröße aufgrund von
Futtermangel mit einer Vergrößerung der Embryonen einher geht. Die Größen der Eier
wurden bei den Daphnien im GV nicht bestimmt, doch auffällig war der rapide Anstieg der
Minimalgröße der Daphnien Ende Mai 1998 von 400 µm auf 800 µm. Allerdings kann eine
Verringerung der Gelegegröße auch von vertebraten Prädatoren verursacht werden. Diese
fressen als visuelle Räuber selektiv große Daphnien mit großen Gelegen (MACHACEK 1991,
GLIWICZ 1994). Dies traf im GV nicht zu, da der selektive Fraß vertebrater Räuber
gleichzeitig die mittlere Größe der Daphnien reduziert hätte (CRYER et al. 1986). Eine
Verringerung des maximalen Längenbereichs von D. hyalina konnte im GV 1998 nicht
beobachtet werden.
Im Gegensatz zu der Gelegegröße war die Entwicklung des Anteils eitragender Tiere pro
Adulter bei beiden Daphnienarten sehr unterschiedlich. Bei D. hyalina kam es im Gegensatz
zu D. cucullata während des Klarwasserstadiums zu einem massivem Einbruch von einer
Woche Dauer. Im Anschluß erholte sich der Prozentsatz eitragender Tiere wieder und stieg
erneut auf ca. 80 % an. Der hohe Anteil älterer Eistadien (negatives Umax) in den wenigen
Gelegen ist ein Indiz für einen starken Abort jüngerer Eier aus dem Brutraum, der durch
Nahrungsmangel der Mütter verursacht worden sein könnte (THRELKELD 1985). 1999 wurde
bei D. hyalina dasselbe Phänomen, allerdings in abgeschwächter Form, beobachtet. Das
Klarwasserstadium war in dem Jahr weniger ausgeprägt und die POC < 30 µm- bzw. Chl a-
Konzentrationen fielen nicht so stark ab wie 1998. Die Tatsache, daß der Anteil eitragender
Tiere pro Adulter in beiden Jahren wieder recht hohe Werte nach dem Klarwasserstadium
erreichte, unterstützt die Vermutung, daß vorwiegend bottom-up- Faktoren diesen Parameter
beeinflußten, denn eine direkte Reduktion des Anteils eitragender Tiere pro Adulter durch
selektiven Fraß hätte länger angedauert, da der Konsumtionsdruck noch bis ca. Ende Juni auf
gleichem Niveau blieb (HAERTEL 2001). Der Unterschied zu D. cucullata mag darin
begründet liegen, daß diese Art keine Vertikalwanderung - ein indirekter Prädatoreneffekt -
wie D. hyalina durchführte und sich deshalb Tag und Nacht in der produktivsten Schicht
aufhielt. Möglich ist auch, daß unterschiedliche physiologische Ansprüche beider Arten
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bestehen (VIJVERBERG & RICHTER 1982), die dazu führten, daß der Anteil eitragender Tiere
pro Adulter von D. cucullata während des Klarwasserstadiums hoch blieb.
Die Geburtenrate b von D. hyalina war in beiden Untersuchungsjahren ähnlich. Ebenfalls
herrschte 1998 große Übereinstimmung beim Verlauf von b beider Daphnienarten trotz großer
Unterschiede bestimmter Populationsparameter. Lediglich die Gelegegröße beider Arten
zeigte eine vergleichbare Entwicklung im Jahresverlauf. Dies deckt sich mit den Ergebnissen
von GHILAROV (1985), daß die Geburtenrate hauptsächlich von der Fekundität der Daphnien
und weniger von der Altersstruktur (Anteil Adulter) gesteuert wird. Allerdings verlief b im
GV nicht so parallel zur absoluten Eizahl wie bei den Freilanduntersuchungen von GHILAROV
(1985), bei denen die Eientwicklungsdauer keinen signifikanten Einfluß auf b hatte. Dies war
im GV mit Sicherheit nicht der Fall, da hier die höchsten Geburtenraten im Juni/Juli durch die
raschere Eientwicklung im Vergleich zum Frühsommer zustande kamen. Da sich jedoch auch
die Altersstruktur der Embryonen zugunsten der jüngeren verschob, deutet dies auf eine
erhöhte Sterberate der Embryonen hin und das hieße, daß die Geburtenrate und damit auch die
Sterberate der Daphnien im Juni/Juli überschätzt wurde.
5.2.2 Ursachen für die Mortalität der Daphnien
Aufgrund der extrem schwachen Rekrutierung in der Phase des Klarwasserstadiums
entwickelte sich die Gemeinschaft von D. hyalina besonders 1998 zu einer instabilen und
bezüglich der Altersstruktur unausgewogenen Population. Anfang Juni waren nur noch
Daphnien der Größenklassen 0,88-1,33 und >1,33 mm vertreten. Zusätzlich kam es in beiden
Untersuchungsjahren zu einem starken Abundanzrückgang, der durch hohe Mortalitätsraten
innerhalb einer Woche verursacht wurde. Dies entsprach einem Verlust von 13 % der
Population pro Tag. Dabei handelte es sich 1998 um adulte Daphnien, die diese hohe
Sterblichkeit aufwiesen. Prädation durch vertebrate Räuber war präsent, jedoch quantitativ
von untergeordneter Bedeutung. Die Biomasse der 0+ Barsche betrug im Frühsommer 1998
1,1 bis 3,6 kg FG ha-1. Dies entsprach einer Individuendichte von 0,05 Ind. m-3 (HAERTEL
2001). Die Konsumtionsraten und Nahrungswahl der planktivoren Fische wurden von
HAERTEL (2001) 1997 und 1998 bestimmt. Danach betrug die Konsumtionsrate der
Gesamtheit der planktivoren Fische für den Zeitraum Ende Mai/Anfang Juni 1998 max. 900
mg FG ha-1 d-1 an Daphnien. Dies entsprach einer individuellen Konsumtion von maximal 0,1
Daphnien Tag-1 L-1. Die 0+ Barsche ingestierten Ende Mai/Anfang Juni bevorzugt kleinere
Daphnien, da sie noch maulspaltenlimitiert waren (ca. 0,9 mm Maulöffnungsweite). 3+
Plötzen wählten hingegen zu 91 % Daphnien aus (Saisonmittel), die größer als 1,13 mm
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waren. Deshalb war trotz etwa gleicher biomassenspezifischer Konsumtion beider Prädatoren
die Konsumtion bezüglich der Individuenzahl der Daphnien unterschiedlich (Tab. 5.1). Die
Konsumtionsrate der vertebraten Prädatoren war über den gesamten Untersuchungszeitraum
sehr gering. Sie entsprach einem Anteil an der Verlustrate von 1,65 % Ende Mai. Ab Mitte
Juni reduzierte sich die absolute Konsumtionsrate sowohl von 3+ Plötzen als auch von 0+
Barschen (Tab. 5.2). Da die Biomasse der Daphnien jedoch stärker abnahm als die
Konsumtion von Daphnien durch Fische, erhöhte sich der Anteil der Konsumtion planktivorer
Fische sowohl an der Biomasse (max. 1 %) als auch an der Verlustrate (max. 4,25 %).
Tab. 5.1: Konsumtionsraten der vertebraten Prädatoren an Daphnia spp. aus HAERTEL (2001) im
Zeitraum Mitte Mai bis Mitte Juni 1998 umgerechnet in Ind L-1 d-1.
*: unter Annahme einer mittleren Daphnienbiomasse von 18,6 µg DW (s. Text)
§: nur aus Biomasse abgeschätzt (s. HAERTEL 2001); n.b.: nicht berechnet
$: unter Annahme einer mittleren Daphnienbiomasse von 6,7 µg DW (s. Text)
Prädatoren 3+ Plötzen andere Plötzenaltersklassen
und übrige Cypriniden
0+ Barsch Summe
Biomasse,
kg ha-1
16 16,5 1,1-3,6 33,6-36,1
Konsumtion,
g FG ha-1 d-1
250- 360 n.b. ca. 300
Konsumtion,
Ind L-1 d-1
0,025 * ca. 0,025 § 0,068 $ 0,12
Selbst unter der Annahme, daß die 0+ Barsche bereits Mitte Mai 1998 ausschließlich
Daphnien von einer Menge gleich ihres Körpergewichts pro Tag ingestierten, ist die
resultierende Verlustrate an Daphnien durch 0+ Barsche nahezu zwei Zehnerpotenzen
geringer als die beobachtete gesamte Verlustrate. Dieser Anteil steht in guter Relation zu den
Ergebnissen von WU & CULVER (1994). Dort erreichte der Anteil der Prädation der 0+
Barsche an der Mortalität der Daphnien 50 % bei einer Fischdichte, die 36-fach höher lag als
die im GV. Auch in anderen Untersuchungen mit z. T. hohen Dichten an 0+ Barschen war der
Anteil deren Prädation am Verlust der Daphnien von untergeordneter Bedeutung (BOERSMA et
al. 1996, MEHNER et al. 1997, HÜLSMANN & MEHNER 1997, aber siehe: KURMAYER &
WANZENBÖCK 1996).
Die Cypriniden als weitere vertebrate Prädatoren für das Zooplankton wurden von Plötzen
dominiert. 3+ Plötzen bildeten dabei 1998 die dominierende Altersklasse und waren die
bedeutendsten Zooplanktonkonsumenten, insbesondere der Cladoceren (HAERTEL 2001).
Aufgrund ihrer Horizontalwanderung mit Hauptaufenthaltsort Litoral am Tag und Pelagial in
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der Nacht, konsumierten die Plötzen das vertikal wandernde Crustaceenplankton
hauptsächlich in der Abend- und Morgendämmerung. In erster Linie handelte es sich im
Frühsommer um adulte Daphnien der größten Größenklasse. Im Gegensatz zu anderen
Untersuchungen (CRYER et al. 1986) spielten 0+ Plötzen im GV keine Rolle als Prädatoren
großer Crustaceenarten, da diese besonders im Frühsommer maulspaltenlimitiert waren und
nur kleinere Cladocerenarten im Darm gefunden wurden (HAERTEL 2001). Zudem war das
Aufkommen von 0+ Plötzen in beiden Jahren gering. Sowohl CRYER et al. (1986) als auch
BERGMANN & BERGSTRAND (1999) stellten hingegen keinen Einfluß älterer Plötzen auf die
Zooplanktongemeinschaft fest.
Tab. 5.2: Konsumtionsraten bzgl. Daphnien (Daphn. L-1 d-1) vertebrater und invertebrater Prädatoren
im Jahr 1998
§: Abundanzen von JÄGER (in Vorbereitung), Konsumtionsannahme: 3,2 Daphnien pro
Tag und Tier nach DODSON (1970)
#: Abundanzen von FACCIN (unveröff.), Konsumtionsannahme: 1,6 Daphnien pro Tier und
Tag nach LUNTE & LUECKE (1990), kursive Zahlen: gemittelte Werte von vorhergehenden
und nachfolgenden Termin
Datum 0 + Barsche 3 + Plötzen übrige
Cypriniden
Chaoborus
flavicans, §
Leptodora
kindtii #
Summe,
Daphn. L-1 d-1
15. Mai 0,089 0,021 0,021 0,450 0,011 0,592
28. Mai 0,063 0,021 0,021 1,156 0,016 1,277
11. Juni 0,063 0,025 0,025 0,438 0,020 0,571
25. Juni 0,059 0,018 0,018 0,765 0,139 0,999
07. Juli 0,039 0,008 0,008 0,440 0,258 0,753
23. Juli. 0 0,002 0,002 0,153 0,185 0,342
06. Aug. 0 0,003 0,003 0,176 0,112 0,294
21. Aug. 0 0,005 0,005 0,159 0,103 0,272
03. Sept. 0 0,006 0,006 0,441 0,093 0,546
17. Sept. 0 0,007 0,007 0,288 0,084 0,386
Die Konsumtion der invertebraten Räuber, Chaoborus flavicans und Leptodora kindtii, wurde
mit Hilfe der Abundanzen (Daten von JÄGER (in Vorb.) und FACCIN (unveröff.)) und
Einheitswerten an individueller Konsumtion (DODSON 1970 und LUNTE & LUECKE 1990)
abgeschätzt. Sie stellt unter Umständen eine maximale Konsumtiont dar, da die Larven nachts
nur wenige Stunden in der Wassersäule schwammen, sich tagsüber fast ausschließlich im
Sediment aufhielten und dadurch auch der Stoffwechsel erniedrigt war (JÄGER in Vorb.).
Andererseits wurde in Laborversuchen in Abhängigkeit von der Daphniendichte und
indvidueller Daphniengröße eine weitaus höhere Konsumtion (bis zu 18 Daphnien Larve-1 d-1)
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durch vierte Larvalstadien von C. flavicans festgestellt (KRYLOV 1992). Zusätzlich konnte
gezeigt werden, daß vierte Larvalstadien von C. flavicans in höheren Dichten (1 Larve L-1) in
den Wasserschichten vorkam, die auch von Daphnien aufgesucht wurden (s. Kap. 3; JÄGER in
Vorb.).
Die Abundanzen der vierten Larvalstadien von Chaoborus flavicans erreichten Ende Mai
1998 mit 0,36 Ind L-1  ihr Maximum. Lediglich die vierte, nur im geringen Umfang auch die
dritte Larvalstufe gelten als potentielle Prädatoren für große Cladoceren wie Daphnien (z.B.
SHEI et al. 1988). Die maximal ingestierbare Breite der Beute von C. flavicans (viertes
Larvalstadium) beträgt nach SELL (1996) 0,57 mm. Dies entspricht nach SWIFT & FEDORENKO
(1975) einer Daphnienlänge von 2 mm. Demnach war es C. flavicans möglich, auch Adulte
der im GV vorkommenden Art D. hyalina zu ingestieren. Die Abundanz von C. flavicans
entsprach einer Konsumtion von 1,15 Daphnien L-1 d-1 (Tab. 5.2).
Insgesamt wurde ein Fünftel der Daphnienverlustrate Anfang bis Mitte Juni durch Prädation
erklärt, wovon die Prädation durch C. flavicans 90 % und die durch vertebrate Räuber 8 %
ausmachte. Ein maßgeblicher Prädationsdruck ausgehend von C. flavicans wurde weder
anhand morphologischer Anpassungen der Daphnien (z.B. Nackenzähnchen (BRANCELJ et al.
1996, LÜNING-KRIZAN 1997)) noch anhand von Konsequenzen für populationsbiologische
Parameter (z.B. Vergrößerung der Primipara (BRETT 1992)) oder Verhaltensänderungen bzgl.
der Vertikalverteilung (DODSON 1988) bestätigt. Da allerdings im Frühsommer kaum kleinere
Cladoceren als Daphnia im GV vorkamen, die eher als Beuteobjekte für C. flavicans dienen
(HANAZATO 1990, CHRISTOFFERSEN 1990), wurden die Daphnien im Mai mit erhöhter
Effektivität gefressen (JÄGER, in Vorb.). Einen zusätzlichen, indirekten Einfluß können
Kairomone invertebrater Prädatoren auf Daphnien ausüben. Diese führten in Untersuchungen
von WEBER (2001) unabhängig von einem direkten Angriff der Prädatoren zu einer
Verringerung der Fitneß und der Populationswachstumsrate von Daphnia, wobei die
Wirkungsweise nicht untersucht wurde.
Bei der vorliegenden Untersuchung wurden keine weiteren möglichen Ursachen für eine
Mortalität, die nicht durch Prädation erfolgte, überprüft. Da es sich 1998 um eine ausgeprägte
Peakkohorte von D. hyalina handelte und die Population zum Zeitpunkt der maximalen
Mortalität etwa 3 bis 4 Wochen alt war, konnte z.T. eine altersbedingte Sterblichkeit beim
Rückgang der Population eine Rolle gespielt haben (HÜLSMANN & WEILER 2000, HÜLSMANN
2001). Zum größten Teil muß es sich allerdings bei den gestorbenen Daphnien um „junge
Adulte“ gehandelt haben, deren Mortalität eventuell durch die schlagartig veränderte
Daphnienpopulationsdynamik unter Beachtung von Nahrungsangebot und Prädatoren
92
Nahrungssituation oder durch eine parasitäre Epidemie (BITTNER et al. 1999) verursacht
wurde. Generell erniedrigt sich die Lebenserwartung der Daphnien bei POC-Konzentrationen
unter 0,5 mg L-1 (LYNCH 1989). Dieser Grenzwert wurde im GV 1998 zwischen dem 23. Mai
und 02. Juni unterschritten. Sollte sich zusätzlich zur Nahrungsknappheit eine Umstellung des
Nahrungsangebots vollzogen haben, wie die Fettsäureanalyse vermuten läßt (WEILER 2001),
hatte die Mortalität der Daphnien möglicherweise noch andere physiologische Gründe. Neben
der Quantität an Futter hat auch die Assimilierbarkeit der Nahrung eine wichtige Funktion für
die Fitness der Daphnien inne (URABE & WATANABE 1991): Diese wurde bei dem
Dominanzwechsel von grünem Picoplankton zu Picocyanobakterien Ende April Anfang Mai
im GV stark herabgesetzt (s. Kap. 4).
Eine quantitative Überprüfung der natürlichen Mortalität durch Auswertung des
sedimentierten Materials wurde nicht vorgenommen. GRIES & GÜDE (1999) wiesen im
Bodensee einen Zusammenbruch einer Daphnienpopulation in den Sedimentfallen nach. In
anderen Untersuchungen erwies sich die quantitative Untersuchung als wenig
zufriedenstellend, da der schnelle Abbau der Daphnien in den Sedimentfallen stets zu einer
Unterschätzung der Sedimentation führte (HÜLSMANN 2001).
Im Zeitraum Mitte Juni bis Ende Juli erreichte die Mortalität der Daphnien einen mittleren
Anteil an der Population von 21 % d-1. Im Juli nahm die Abundanz der vierten Larvalstadien
von Chaoborus flavicans ab (ca. 0,05 Ind. L-1), dafür war Leptodora kindtii mit Abundanzen
zwischen 0,16 Ind. L-1 im Pelagial und 2,55 Ind. L-1 im Litoral (Nachtwerte) stark präsent. Bei
Verwendung der Pelagialdichten entsprach diese Abundanz einer maximalen Konsumtion von
0,25 Daphnien L-1 d-1.Von Mitte Juni bis Ende Juli 1998 erreichte der Anteil der Mortalität
durch Prädatoren maximal 94 % an der Gesamtverlustrate der Daphnien. Der Hauptteil der
Prädation (85 %) ging dabei wiederum von invertebraten Räubern aus. Durch ein erhöhtes
Angebot an kleineren Cladoceren in diesem Zeitraum, wird sich allerdings der Fraßdruck auf
Daphnien verringert haben. Der Fraßdruck durch vertebrate Planktivore war nach wie vor mit
max. 8 % an der Daphnienverlustrate gering. Für 1999 können über den Fraßdruck vertebrater
Räuber keine Angaben gemacht werden, jedoch wird sich dieser nicht maßgeblich erhöht
haben. Da zusätzlich auch die Abundanzen von C. flavicans um etwa die Hälfte im Vergleich
zum Vorjahr erniedrigt waren (FACCIN, unveröff.), verringerte sich der Gesamtfraßdruck auf
die Daphnien weiter. Das erneute Daphnienmaximum im Juli 1999 war vermutlich eine Folge
des stark verringerten invertebraten Räuberdrucks.
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Faßt man die oben beschriebenen Wechselwirkungen zusammen, war die Somerdepression
von D. hyalina nicht durch Prädation verursacht, sondern wurde 1998 durch einen alters- oder
krankheitsbedingten Zusammenbruch einer Peakkohorte initiiert. Im Sommer 1998 reichte die
Prädation vor allem der Invertebraten aus, die Population der Daphnien auf niedrigem Niveau
zu halten. 1999 war die Altersstruktur der Daphnien zum Frühsommermaximum
ausgeglichen. Nach kürzerer Sommerdepression als 1998 kam es zu einem Sommermaximum
der Daphnien bedingt durch geringe C. flavicans - und L. kindtii - Abundanzen.
Mit maximalen Friedfischbiomassen von 55,4 kg ha-1 (HAERTEL 2001) ist der
Prädationsdruck auf das Crustaceenplankton und invertebrate Räuber im GV sehr gering.
Damit weist der GV starke Parallelen mit anderen Gewässern auf, die sich z. T. im
biomanipulierten Zustand befinden und in denen es ebenfalls im Sommer zu einer
Sommerdepression der Daphnienpopulation infolge von Überalterung der Daphnien kommt
(BENNDORF et al. 2001). Die Autoren führen dabei die Temperaturentwicklung im Zeitraum
Winter/Frühjahr bezüglich der Entwicklung der Daphnienpopulation bzw. im Zeitraum
Frühsommer bezüglich der Larvalentwicklung der 0+ Barsche als Steuerfaktor an. Hohe
Temperaturen führen zu einer Sommerdepression trotz gering oder optimal eingestellter
Planktivorenbiomasse. Der hohe Anteil der invertebraten Räuber am Gesamtprädatorendruck
im GV läßt eher den Schluß zu, daß eine weitere Verringerung des Bestands vertebrater
Planktivorer zu keiner erhöhten Daphnienbiomasse führt, sondern sich ein Zustand von Über-
Biomanipulation (BENNDORF et al. 2000) einstellt, der eher eine Verringerung der
Daphnienabundanz mit sich bringt.
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6 Sedimentation als Verlustgröße der Primärproduzenten im
Großen Vätersee
6.1 Ergebnisse
6.1.1 Sedimentation von Trockenmasse, Kohlenstoff und Phosphor
Neben Ingestion und Assimilation des Primärprodukts durch das Zooplankton, stellt
zusätzlich die Sedimentation einen Verlustfaktor an fixiertem Kohlenstoff und Nährstoffen
dar. Um das Schicksal der Primärproduktion detaillierter zu erfassen, wurde die
Kohlenstoffsedimentation mit Hilfe von Sedimentfallen quantifiziert.
Die Sedimentationsraten von Kohlenstoff (C) und trockenem organischen Material (TOM)
wiesen im gesamten Untersuchungszeitraum die gleiche saisonale Dynamik auf. Der C-Gehalt
des TOM schwankte zwischen 25 und 47 % mit Minimalwerten im Frühsommer und höheren
Anteilen im Herbst. Die geringste C-Sedimentation trat in allen drei Untersuchungsjahren
Ende Mai/Anfang Juni auf. Sie betrug 161 mg C m-2 d-1 (1997), 130 mg C m-2 d-1 (1998) und
war 1999 mit 260 mg C m-2 d-1 deutlich höher als in den beiden Vorjahren (Abb. 6.1). Im
Sommer 1997 und 1999 war ein erstes Maximum der Sedimentation Anfang Juli zu
beobachten, 1998 trat dies nicht auf. In allen drei Jahren stieg die Sedimentation zum Herbst
an und erreichte mit 766 (1997), 1086 (1998) und 904 (1999) mg C m-2 d-1 ihr Maximum.
Sowohl 1997 als auch 1999 wurde nachfolgend ein erneutes Absinken der Sedimentation
erfaßt.
Die absolute Phosphor (P)-Sedimentation bildete Ende Juni/Anfang Juli 1997 und 1998 und
1999 bereits einen Monat früher ein erstes Maximum von 4 bis 5 mg P m-2 d-1 aus. Im
Anschluß sank sie 1997 und 1998 leicht, 1999 deutlich ab und erreichte parallel zur C-
Sedimentation in allen drei Jahren Ende September/Anfang Oktober die Jahreshöchstwerte
(ca. 8 mg P m-2 d-1).
Da die C-Sedimentation Anfang (1998) bzw. Ende Juni (1999) im Gegensatz zur P-
Sedimentation auf relativ niedrigem Niveau blieb, bildete sich 1998 und 1999 in diesem
Zeitraum das höchste P:C-Verhältnis von über 6 *10-3 aus. Ein zweites Maximum wurde
Ende September/Anfang Oktober mit 4,2 *10-3 erreicht. Im Sommer beider Jahre war das
P:C-Verhältnis zwischen den beiden Maxima gering (<3*10-3 ) und auch zum Winter sank es
auf ca. 2*10-3 ab. In 1997 wich das P:C-Verhältnis des sedimentierten TOM deutlich von den
beiden nachfolgenden Jahren ab: Die Schwankungen waren nicht sehr hoch, und das
Frühsommer-Maximum wurde nicht ausgebildet.
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Abb. 6.1: Kohlenstoff (C)-, Phosphor (P)-Sedimentation und molares P:C-Verhältnis des
sedimentierten Materials im Großen Vätersee von 1997 bis 1999.
Die C-Sedimentation stellt einen Summenparameter für den Stoffflux authochthonen und
allochthonen Materials Richtung Sediment in einem Gewässer dar. Sie korrelierte daher kaum
mit einzelnen autochthonen Parametern wie z.B. Phytoplanktonbiomasse oder POC < 30 µm
(Tab. 6.1). Eine Gegenüberstellung von Sedimentationsraten und dem über die Wassersäule
integrierten Phytoplanktonbiovolumen ergab, daß sich mit steigender Phytoplanktonbiomasse
die minimale C-Sedimentation proportional erhöhte (Abb. 6.2) (Daten zum Phytoplankton
von F. GERVAIS).
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Tab. 6.1: Korrelationsanalyse der absoluten C-Sedimentation in Abhängigkeit von Phytoplankton
oder Zooplankton betreffende Parameter im Freiwasser 14 Tage zuvor im GV
(Phytoplanktondaten von F. GERVAIS); n. s.: nicht signifikant, *: P< 0,05, **: P< 0,01
Variable Zeitraum N Korrelations-
koeffizient
P Signifikanz
Phytoplankton gesamt 1997-1999 44 0,117 0,450 n. s.
Phytoplankton Apr.-Aug. 1997-1999 30 0,184 0,330 n. s.
-- Diatomeen gesamt 1997-1999 49 -0,175 0,230 n. s.
--Chrysophyceen gesamt 1997-1999 49 0,053 0,717 n. s.
-- Chlorophyceen gesamt 1997-1999 49 -0,375 0,008 **
-- Cryptophyceen gesamt 1997-1999 49 0,283 0,049 *
-- Cyanophyceen gesamt 1997-1999 49 -0,010 0,944 n. s.
-- Dinophyceen gesamt 1997-1999 49 0,222 0,125 n. s.
Chl a Konzentration Apr.-Aug. 1997-1999 28 0,682 0,001 **
Chl a Konzentration gesamt 1997-1999 40 0,147 0,366 n. s.
POC <30 µm Konz. Apr.-Aug. 1997-1999 17 -0,366 0,149 n. s.
Crustaceenbiomasse gesamt 1997-1999 43 -0,307 0,045 *
Daphnienbiomasse Apr.-Aug. 1997-1999 18 -0,314 0,205 n. s.
Abb. 6.2: Verhältnis von C-Sedimentation zum Phytoplanktonbiovolumen (Daten von F. GERVAIS,
unveröff.) (links) und zur Zooplanktonbiomasse (rechts) von 1997 bis 1999. Hüllkurven-
Funktion einer minimalen bzw. maximalen C-Sedimentation bei gegebener Biomasse.
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Eine Auftrennung des gesamten Phytoplanktons in die taxonomischen Gruppen ergab, daß
zwischen Cryptophyceen und C-Sedimentation eine signifikante positive Korrelation bestand.
Im Gegensatz dazu zeigte die Biomasse der Chlorophyceen mit der C-Sedimentation einen
signifikant negativen Zusammenhang. Die übrigen Phytoplanktongruppen wiesen keine
signifikante Korrelation auf. Obwohl kein signifikanter Zusammenhang zwischen
Phytoplanktonbiovolumen und C- Sedimentation selbst bei Ausschluß der Herbst- und
Winterwerte bestand, bestand ein hoch signifikanter positiver Zusammenhang zwischen
Chl a-Konzentration und der C-Sedimentation gezeigt werden. Die Crustaceen-
Gesamtbiomasse wirkte sich hingegen signifikant negativ auf den Kohlenstoffflux zum
Sediment aus. So trat bei gegebener Zooplanktonbiomasse nur eine C- Sedimentation bis zu
einem bestimmten oberenGrenzwert auf (Abb. 6.2).
Zwischen C-Sedimentation und Daphnienbiomasse bestand kein signifikanter
Zusammenhang. Ebenso wurde kein signifikanter Einfluß der Daphnien auf das P:C-
Verhältnis nachgewiesen (Abb. 6.3). Das Jahr 1997 unterschied sich diesbezüglich stark von
den beiden nachfolgenden Jahren, in denen bei einer steigenden Daphnienbiomasse steigende
P:C-Verhältnisse beobachtet wurden. Die Korrelation zwischen der Biomasse des gesamten
Crustaceenplanktons und dem P:C-Verhältnis des sedimentierten Materials war 1999
signifikant positiv (Tab. 6.2).
Abb. 6.3: Abhängigkeit des P:C-Verhältnisses des sedimentierten Materials von der Daphnien-
biomasse im Freiwasser.
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Tab. 6.2: Korrelationsanalyse des molaren P:C-Verhältnisses in Abhängigkeit von der Zooplankton-
biomasse im GV; n. s.: nicht signifikant, *: P< 0,05, **: P< 0,01
Variable Zeitraum N Korrelations-
koeffizient
P Signifikanz
Crustaceenbiomasse gesamt 1997-1999 41 0,044 0,787 n. s.
Crustaceenbiomasse 1997 13 -0,813 0,001 **
Crustaceenbiomasse 1998 18 0,282 0,272 n. s.
Crustaceenbiomasse 1999 12 0,579 0,049 *
Daphnienbiomasse gesamt 1997-1999 15 0,165 0,556 n. s.
Daphnienbiomasse 1998/1999 11 0,462 0,130 n. s.
Daphnienbiomasse 1999 7 0,618 0,140 n. s.
6.1.2 Pigmentsedimentation
Mit Teilproben des sedimentierten Materials wurde 1999 vor, während und nach dem
Klarwasserstadium (22.04.-15.07.99) HPLC-Pigmentanalysen durchgeführt. Anhand der
detektierten Pigmente sollte zwischen phytoplanktischer und durch das Zooplankton
verursachter Sedimentation differenziert werden, indem Phaeophorbide, Chl a-
Abbauprodukte, die während der Darmpassage im Zooplankton entstehen, quantifiziert
würden. Desweiteren sollten mit Hilfe spezifischer Xanthophylle von Phytoplanktongruppen
deren Anteile am sedimentierten Phytoplankton ermittelt werden.
Trotz hoher Zooplanktonbiomasse Anfang bis Ende Mai - vornehmlich Daphnia - konnten zu
keinem Termin die grazingtypischen Phaeophorbide entdeckt werden. Die Quantifizierung
der phytoplanktonbürtigen Pigmente Chl a (inkl. Phaeophytin a) und Xanthophylle ergab
folgende Ergebnisse: Die höchste Chl a-Sedimentation wurde am ersten
Untersuchungstermin, Ende April, gemessen (3,29 mg m-2 d-1) (Tab. 6.3). Im Anschluß nahm
diese bis 17. Juni auf 0,9 mg Chl a m-2 d-1 ab und stieg danach wieder auf über 1 mg Chl a m-2
d-1 an. Die zu den gleichen Terminen aus den Xanthophyllmengen berechnete Chl a
Sedimentation (Tab. 6.3) war stets höher als die gemessene. Die Chl a-Sedimentation nahm
verglichen mit der Kohlenstoffsedimentation zum Klarwasserstadium proportional stärker ab,
so daß sich der Anteil des Chl a am sedimentierten Material ebenfalls reduzierte. Unter der
Annahme eines Chl a-Anteils in lebendem Phytoplankton von 2 % am Kohlenstoff (SOMMER
1994) und ausgehend vom gemessenen Ch a-Gehalt nahm der Anteil phytogener C-
Sedimentation von maximal 42 %  auf 10 % (17. Juni) ab und stieg im Juli wieder leicht auf
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etwa 12-13 % an. Ausgehend vom berechneten Chl a-Gehalt war der phytogene Anteil an der
C-Sedimentation entsprechend höher als beim gemessenen. Der wahre Anteil lag vermutlich
zwischen beiden Werten. Beides - Messung und Berechnung - verdeutlicht die im zeitlichen
Verlauf schwankende Bedeutung des Chl a an der C-Sedimentation.
Tab. 6.3: gemessene (gem.) (Standardabweichung) und berechnete (ber.) Chl a-Sedimentation und
der Anteil phytogener C-Sedimentation an der Gesamt-C-Sedimentation basierend auf den
gemessenen (1) oder berechneten (2) Chl a-Gehalt.
Datum Chl a gem.,
mg m-2 d-1
Chl a  ber.,
mg m-2 d-1
%-Anteil phytogener
C-Sed. (1)
%-Anteil phytogener
C-Sed. (2)
22.04.99 3,29 (1,15) 8,53 42 109
06.05.99 1,40 (0,16) 3,35 18 43
12.05.99 1,15 (0,19) 2,76 18 44
20.05.99 1,65 (0,07) 2,70 18 30
28.05.99 0,93 (0,09) 1,14 16 20
17.06.99 0,90 (0,03) 1,60 10 17
01.07.99 1,36 (0,04) 3,53 13 35
15.07.99 1,16 (0,02) 2,62 12 28
Die Zusammensetzung der sedimentierten Algen änderte sich deutlich im Laufe des
untersuchten Zeitraums (Tab. 6.4). Im Frühjahr war der Anteil der Grünalgen sehr hoch
(80 %). Er nahm Mitte Mai von 60 auf 30 % und erneut im Juli von 30 % auf 17 % ab. Trotz
wesentlich geringerer Anteile der Chlorophyceen am Phytoplanktonbiovolumen im
Freiwasser wurde diese Abnahme im Untersuchungszeitraum ebenfalls bestätigt. Die
Bedeutung der Diatomeen und Chrysophyceen an sedimentierten Algen war über den
untersuchten Zeitraum relativ gleichbleibend bei einem mittleren Anteil von 7 %. Der Anteil
dieser beiden Phytoplanktongruppen an der lebenden Phytoplanktongemeinschaft war im
April/Mai mit 30 bis 52 % wesentlich höher, sank aber dann rapide auf Null ab. Der Anteil
der Cryptomonaden an sedimentierten Algen war vor und während des Klarwasserstadiums
trotz höherer Abundanz im Freiwasser nahezu Null und nahm erst Anfang bis Mitte Juli stark
zu auf 26 %. Im Durchschnitt war der Anteil der Cyanophyceen im Freiwasser und im
sedimentierten Material ähnlich hoch. Er nahm Ende Mai von 12 auf 48 % im sedimentierten
Material bzw. von 10 auf 73 % im Freiwasser zu. Dies bedeutete eine relativ konstante
absolute Menge an sedimentierten Cyanophyceen im untersuchten Zeitraum.
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Tab. 6.4: Prozentuale Anteile der verschiedenen Phytoplanktongruppen am Phytoplankton-
biovolumen in der Wassersäule (susp.) (Daten von F. GERVAIS, unveröff.) und der
entsprechenden Markerpigmente am sedimentierten Chl a (sed.). -: keine Daten
Datum
Peridineen
%
Diatomeen+
Chrysophyceen
%
Crypto-
phyceen
%
Chloro-
phyceen
%
Cyano-
phyceen
%
susp. sed. susp. sed. susp. sed. susp. sed. susp. sed.
22.04.99 0 0 15+37 4 10 1 26 81 10 13
06.05.99 0 0 3+46 5 5 3 20,5 77 27 15
12.05.99 - 0 - 8 - 5 - 60 - 26
20.05.99 0 0 2+28 10 33 7 11,1 37 26 46
28.05.99 - 0 - 9 - 0 - 31 - 60
17.06.99 11 0 0 5 24 6 8 25 56 64
01.07.99 0 0 0 7 19 11 13 37 66 43
15.07.99 0 0 0 8 19 26 6 17 73 48
Mittelwert 1,7 0,0 21,8 7,0 18,3 7,4 14,1 45,6 43,0 39,4
6.2 Diskussion
6.2.1 Der Anteil des Phytoplanktons am sedimentierten Material
Basierend auf den Pigmentberechnungen des sedimentierten Materials war im Frühjahr die
Kohlenstoff (C)-Sedimentation nahezu vollständig phytogenen Ursprungs, während in den
Sommermonaten durchschnittlich 15 bzw. 30 % der C-Sedimentation phytoplanktonbürtig
waren. Die Abweichung gemessener Chl a-Werte von berechneten war sehr hoch verglichen
mit Untersuchungen an Freiwasserproben von WILHELM et al. (1991), bei denen berechnete
und gemessene Werte meist nicht mehr als 20 % voneinander differierten. Die hohe
Abweichung bei sedimentiertem Chl a kann einerseits begründet sein in der höheren
photooxidativen Abbaurate von Chlorophyll im Vergleich zu Carotinoiden (CARPENTER et al.
1986). Geht man davon aus, daß das Chl a einer schnelleren Abbaurate unterliegt als übrige
Zellinhaltsstoffe, würde dies eine Unterschätzung der Phytoplanktonsedimentation bedeuten.
Die Tatsache, daß der prozentuale Chl a-Gehalt alternder Zellen abnimmt (ADRIAN &
PADISAK 2000), spricht zusätzlich für die Verwendung des berechneten Chl a-Wertes als
Maßstab für die Phytoplanktonsedimentation. Wiederum eine Überschätzung der
Algensedimentation bei Verwendung des berechneten Chl a-Wertes ist dadurch möglich, daß
einige Carotinoide die Darmpassage in Zooplanktern gut überstehen (LEAVIT & CARPENTER
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1990a, MCLEROY-ETHERIDGE & MCMANUS 1999), sie also in Faekalpartikeln
aussedimentieren, in denen der Pigmentgehalt pro organischem Material (C-Gehalt) erhöht ist
(CARPENTER & BERGQUIST 1985). Dabei ist unklar, inwieweit die Pigmente den Abbau der
Algenzelle im Darm überstehen können, oder die gesamte Algenzelle die Darmpassage
überlebt. Letzteres ist für einige Chlorophyceenarten nachgewiesen worden (VAN DONK &
HESSEN 1993, VAN DONK et al. 1997). Schließlich bedeutet das, daß die Verwendung der
berechneten Chl a-Werte die phytogene Sedimentation gut beschreibt, wenn auch zu einem
gewissen Anteil diese Zellen vorher bereits ingestiert und wieder ausgeschieden wurden. Von
HORN & HORN (1993) wurde an der mesotrophem Talsperre mit Hilfe mikroskopischer
Analysen der Phytoplanktonsedimentation ein ähnlich hoher Anteil an der C-Sedimentation
(im Mittel 25 %, maximal 60 %) ermittelt. Allerdings herrschten in der Talsperre Saidenbach
schnell sedimentierende und schlecht ingestierbare Diatomeen vor, während im GV
vorwiegend Chrysophyceen und Cryptophyceen dominierten (s.u.). BLOESCH et al. (1977)
stellten sowohl höhere durchschnittliche Anteile phytogener Sedimentation als auch höhere
Schwankungen dieses Anteils unter eutrophen (Mittelwert: 13 %; Maximum: 74 %) im
Vergleich zu mesotrophen (Mittelwert: 4 %; Maximum: 20 %) Bedingungen fest. Im GV kam
es von April bis Juli 1999 zu einer massiven Verschiebung der Anteile unterschiedlicher
Sestonkomponenten am sedimentierten Material, und die Bedeutung von sedimentiertem
Phytoplankton ging zurück. Der Anteil von sedimentierten Algen an der
Gesamtsedimentation unterliegt somit innerhalb der Saison starken Schwankungen
(TALLBERG & HEISKANEN 1998). Eine logische Konsequenz daraus war die geringe
Korrelation zwischen dem im Freiwasser suspendierten Phytoplanktonbiovolumen und der C-
Sedimentation. Im Kontrast dazu stand allerdings die signifikante Korrelation zwischen Chl a-
Gehalt im Freiwasser - einem Äquivalent für die Phytoplanktonbiomasse - und der C-
Sedimentation. Ein Grund könnten die starken Unterschiede von Kohlenstoffgehalten pro
Zelle zwischen den Algenarten sein (ADRIAN & PADISAK 2000).
6.2.2 Die Bedeutung der Phytoplanktongruppen an der Sedimentation
Die verschiedenen Anteile der aus den Pigmentmessungen kalkulierten Phytoplankton-
gruppen im sedimentierten Material können nur unter Vorbehalt mit den
Biovolumenbestimmungen der Algen im Freiwasser verglichen werden. Mit der Zählmethode
wird eine höhere Biomasse von Peridineen und Diatomeen bzw. Chrysophyceen im
sedimentierten Material im Vergleich zur HPLC-Pigmentmethode ermittelt. Im Gegenzug
wird der Anteil von Cyanophyceen mit der Pigmentmethode höher bestimmt als mit der
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Zählmethode (WILHELM et al. 1995). Im GV traten Dinoflagellaten während der
Untersuchungsperiode kurzfristig und in geringem Umfang auf. Im sedimentiertem Material
wurde jedoch nie Peridinin detektiert. Obwohl Dinoflagellaten schnell aussedimentieren,
erfolgt meist ein rascher Abbau der Zellinhalte während der Sedimentation (BLOESCH 1974)
bzw. des Pigments in den Sedimentfallen (HURLEY & ARMSTRONG 1990, 1991). Diatomeen,
bekannt für ihre hohen Sedimentationsraten (BLOESCH, 1974), waren im GV im geringen
Umfang vertreten (durchschn. 3 %), der Anteil der Chrysophyceen war im Freiwasser weitaus
höher. Dagegen war der Anteil des Markerpigments beider Algengruppen -das Fucoxanthin-
im sedimentierten Material vergleichsweise niedrig. Da es sich bei den Chrysophyceen zwar
meist um große, aber begeißelte Formen handelt, ist die Sedimentationrate eher gering.
Zusätzlich ist auch dieses Pigment labil und unterliegt einer hohen Abbaurate (LEAVITT &
CARPENTER 1990b). Unklar bleibt, warum im Juli noch Fucoxanthin in den Sedimentfallen
detektiert wurde, obwohl bereits im Juni keine Diatomeen oder Chrysophyceen mehr gezählt
wurden. Auch hier sei auf die Inkompatibilität beider Methoden hingewiesen (s.o.).
Die Cryptophyceen waren ebenfalls zu Beginn der Untersuchungsperiode in den
Sedimentfallen stark unterrepräsentiert verglichen mit den Freiwasserkonzentrationen, zum
Ende allerdings in gleichen oder sogar höheren Anteilen vertreten. Einige Eigenschaften
wirken sich bei Cryptophyceen eher negativ und andere eher positiv auf ihr Absinken in
Sedimentfallen aus. Zu ersteren gehört die geringe Sedimentationsrate durch ihre geringe
Größe und durch ihre gute Beweglichkeit (BLOESCH 1974). Desweiteren unterliegen die
Cryptomonaden aufgrund ihrer Größe einem hohen Fraßdruck durch Crustaceen. Dieser
bewirkt einen starken Abbau der Pigmente im Darm (MCLEROY-ETHERIDGE & MCMANUS
1999). Dem entgegengesetzt erfolgt eine erhöhte Sedimentation des Markerpigments
Alloxanthin im Einschluß von Faekalpellets (LEAVITT & CARPENTER 1990a). Auch können
hohe Algenkonzentrationen im Tiefenbereich des Sees zu erhöhten Konzentrationen in den
Sedimentfallen führen (LEAVITT 1993). Letzteres kann durchaus auch im GV am Ende der
Untersuchungszeitraums und nach Einsetzen des DCMs von Bedeutung gewesen sein. Als
Ausgleich zu den verringerten Anteilen der genannten Algengruppe, war der Anteil der
Chlorophyceen in den Sedimentfallen höher als im Freiwasser. Zu 80 % wurde die
Sedimentation am 22. April aus Chlorophyceen gebildet. An diesem Termin war der
Algenanteil an der C-Sedimentation am höchsten. Allerdings wurden die Chlorophyceen im
April zu 90 % aus Picoplankton gebildet, das aufgrund seiner geringen Größe kaum
sedimentieren sollte außer in Faekalpellets. Eine weitere Möglichkeit könnte sein, daß das
Picoplankton ein Frühjahrstiefenmaximum ausbildete, daß anschließend aussedimentierte. Im
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weiteren saisonalen Verlauf dominierten Chlamydomonaden innerhalb der Chlorophyceen,
die zwar von der Größe ingestiert werden können, aber deren Zellwände verdauungsresistent
sind (s.o.). Die Sedimentationsanteile von Cyanophyceen waren nahezu identisch mit den
Freiwasseranteilen. Die Schwankungen der Anteile am sedimentierten Phytoplankton
verhielten sich entgegengesetzt denen der absoluten Chl a-Sedimentation, so daß die absolute
Sedimentation der Cyanobakterien über den Untersuchungszeitraum konstant blieb. Bis Mitte
Mai herrschten Picocyanobakterien vor, so daß der dominierende Anteil an sedimentierten
Cyanobakterien während des Klarwasserstadiums vermutlich aus sedimentierten Faekalpellets
mit unversehrten Picoplankton (s. Kap. 4) resultierten. Ab Mitte Juni wechselte die
Artzusammensetzung hin zu fädigen, schlecht ingestierbaren Blaualgen, von denen gemeinhin
angenommen wird, daß ihre Sedimentationsraten aufgrund von Gasvakuolen gering sind
(WALSBY & KLEMER 1974). Allerdings war ein Aussedimentieren in die Sedimentfallen
durchaus möglich, da sich diese Algen hauptsächlich im Metalimnion aufhielten.
Insgesamt war es anhand vorliegender Ergebnisse schwierig zu beurteilen, inwieweit gut
aussinkende Algengruppen wie Diatomeen und Peridineen im GV für einen vermehrten
Stoffflux ins Hypolimnion und Sediment sorgten. Vielmehr deutete sich an, daß
Algengruppen mit geringer Sinkgeschwindigkeit eine höhere Bedeutung in den
Sedimentfallen hatten, die vermutlich durch Faekalpellets oder durch das Aussinken der
Algen aus Tiefenschichten resultierte. Jedoch zeigte die hohe Korrelation zwischen dem
Chl a-Gehalt im Freiwasser und der C-Sedimentation die große Bedeutung der Sedimentation
als Verlustgröße des Phytoplanktons an.
6.2.3. Einfluß des Zooplanktons auf die Sedimentation und das Stoffverhältnis im
sedimentierten Material
Die Beteiligung des Zooplanktons an der C-Sedimentation wurde nicht ausführlich am GV
untersucht. Es bestand eine signifikante negative Korrelation zwischen der Crustaceen-
planktonbiomasse und der C-Sedimentation. Dies steht im Gegensatz zu Untersuchungen an
Enclosures, in denen die Kohlenstoffsedimentation mit zunehmender Zooplanktonbiomasse
anstieg (BLOESCH & BÜRGI 1989) bzw. sich nach Eliminierung des Zooplanktons verringerte
(BOSSARD & UEHLINGER 1993). SARNELLE (1999) vermutete als Grund für diesen
unterschiedlichen Effekt verschiedene Trophiestufen der Gewässer. Bei geringer Trophie
sollte das Zooplankton die Sedimentation verstärken, bei erhöhter Trophie verringern. ELSER
et al. (1995) beobachteten beide Phänomene an unterschiedlichen Seen und begründeten die
Diskrepanz mit der Lage und Morphometrie der Gewässer.
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Im GV war die absolute P-Sedimentation während des Klarwasserstadiums relativ gering.
Allerdings sank die C-Sedimentation in diesem Zeitraum stark ab, so daß ein ansteigendes
P:C-Verhältnis während des Klarwasserstadiums die Folge war. Diese Ergebnisse
unterstützen Beobachtungen aus Biomanipulationsexperimenten, daß mit ansteigender
Daphnienabundanz eine erhöhte P-Sedimentation bei verringerter Sestonsedimentation erfolgt
(LYCHE 1989, SONDERGAARD et al. 1990, RIEST 1996). Das P:C-Verhältnis des sedimentierten
Materials korrelierte im GV nicht signifikant mit Eudiaptomus- oder Daphnienbiomasse über
den gesamten Untersuchungszeitraum, jedoch mit der Gesamtcrustaceenbiomasse 1999. Daß
die Korrelation von Jahr zu Jahr zunahm, lag vermutlich zum einen am steigenden Verhältnis
vom Zooplankton- zum Phytoplanktonbiovolumen und zum anderen an einer stark
verringerten Phosphatkonzentration im Freiwasser (s. Kap. 4). Diese hatte zur Folge, daß das
Zooplankton (vorwiegend Daphnien) weniger Phosphor exkretierte (OLSEN et al. 1986) und
dadurch anteilig mehr Phosphor in Abfallprodukten wie Faekalmaterial, Exuvien oder
abgestorbenen Tieren aussedimentierte. Das zweite Maximum des P:C-Verhältnisses im
September wurde nicht durch erhöhte Daphnienabundanz verursacht. Aber auch spezifische
Algengruppen wiesen keine Korrelation mit dem Verlauf des P:C-Verhältnisses auf. Eventuell
ist dieses Maximum der absoluten P-Sedimentation entweder auf ein erhöhtes Aussinken von
Algen aus dem Tiefenchlorophyllmaximum oder auf eine Resuspension von Sediment im
Hypolimnion in Folge erhöhter Durchmischungstiefe zurückzuführen.
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7 Transferprozesse von Kohlenstoff innerhalb des
pelagischen Nahrungsnetzes des Großen Vätersees
7.1 Ergebnisse
7.1.1 Die Verlustgrößen der Primärproduktion
Vergleicht man die PPR < 30 µm mit den Verlustprozessen Crustaceengrazing und
Sedimentation, so wird deutlich, daß sowohl während hoher Daphnienabundanz als auch in
den übrigen Sommermonaten das Crustaceengrazing den höchsten Anteil am Verbleib des
fixierten Kohlenstoffs der PPR hatte (Tab. 7.1).
Tab. 7.1: Anteil von Verlustprozessen an der Primärproduktion < 30 µm 1997 bis 1999.
Zeitraum Ingestion durch
Crustaceen
Sedimentation Phytoplankton-
Nettowachstum
übrige
Verluste
hohe Daphnienabundanz
(01. Mai bis 15. Juni)
56 % 22 % <1 % 21 %
geringe
Daphnienabundanz
(16. Juni bis 15. Sept.)
40 % 25 % 0 % 31 %
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Abb. 7.1: Anteil der Ingestion (IR) des Crustaceenzooplanktons an der Primärproduktion (PPR)
freßbarer Größenfraktionen.
Diese Anteile stellen jedoch einen mittleren Einfluß des Grazings auf die Primärproduktion in
der Fraktion < 30 µm dar. Betrachtet man das Verhältnis von Ingestion zu PPR getrennt in
den Größenfraktionen 0,2-3 µm und 3-30 µm, erkennt man, daß die Ingestion der Crustaceen
die PPR des Picoplanktons während des Klarwasserstadiums 300 % überstieg (Abb. 7.1),
hingegen das Verhältnis der Ingestion zur PPR des Nanoplanktons maximal 65 % betrug.
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Diese Maxima wurden bei hohen Daphnienabundanzen erreicht. Im Mittel betrug der Anteil
der Ingestion durch Crustaceen an der PPR in den drei Jahren beim Picoplankton 196 %
(1997), 62 % (1998) und 48 % (1999) und beim Nanoplankton 19 % (1997), 22 % (1998) und
25 % (1999).
Der Anteil der phytogenen Sedimentation (im Durchschnitt 30 % der Kohlenstoff-
sedimentation s. Kap. 6) an den Verlustprozessen der PPR betrug im Zeitraum erhöhter
Daphnienabundanz 22 %, im übrigen Zeitraum 25 %. Das mittlere Nettowachstum der
Primärproduzenten war in beiden Zeiträumen ohne Bedeutung (< 1 %). Damit blieb das
Schicksals eines Teils der PPR (21 % bzw. 35 %) ungeklärt. Weitere mögliche
Verlustprozesse, wie z. B. Exsudation und Lysis des Phytoplanktons und Grazing durch
Rotatorien und Protozoen, wurden in dieser Arbeit nicht quantifiziert.
7.1.2 Die Produktion des Metazooplanktons
Die monatliche Produktion von Daphnia hyalina, berechnet nach der egg-ratio-Methode,
erreichte im Juni 1998 Maximalwerte von 2100 mg C m-2 mon.-1 (Abb. 7.2). 1999 wurde die
maximale monatliche Produktion (2000 mg C m-2 mon.-1) im Mai erreicht. Die Produktion im
Juni und Juli war geringer als im Vorjahr (ca. 500 mg C m-2 mon.-1). Die Ergebnisse der
empirischen Modelle folgten etwa der gleichen Dynamik wie die aus den Eizahlen ermittelten
Produktion. Die Ergebnisse nach SHUTER & ING (1997) lagen im Mittel 14 % unter den egg
ratio- Ergebnissen, die nach STOCKWELL & JOHANNSSON (1997) 34 % darüber. Die
Produktion von D. cucullata erreichte 1998 ihr Maximum ebenfalls im Juni mit 400 mg C m-2
mon.-1. Im Mai und Juli war die Produktion etwa halb so hoch. Auch bei dieser Daphnienart
näherten sich die Berechnungen aus dem SHUTER & ING (1997)-Modell den egg ratio-Werten
am besten an. Das SHUTER & ING Modell wurde gewählt, um die Produktion der Daphnien
und im weiteren aller Cladoceren im gesamten Untersuchungszeitraum abzuschätzen. Danach
betrug die Jahresproduktion von D. hyalina 7433 mg C m-2 y-1 (1998) und 5553 mg C m-2 y-1
(1999), die Jahresproduktion von D. cucullata war mit 763 mg C m-2 y-1 (1998) wesentlich
geringer (Tab. 7.2). Der Unterschied resultierte aus der höheren Biomasse von D. hyalina, da
die biomassespezifische Produktion (das PR/B-Verhältnis) von D. cucullata wegen erhöhter
Umgebungstemperaturen im Epilimnion größer war als die von D. hyalina.
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Abb. 7.2: Monatliche Kohlenstoff-Produktion (mg C m-2 mon.-1) von Daphnia hyalina (A und B) und
D. cucullata (C) im Vergleich dreier Methoden bzw. Modelle. Unterschiedliche Skalierung
beachten!
Tab. 7.2: Jahresproduktion, Produktion (PR): Biomasse (B) im Jahr, minimale und maximale
Monatsproduktion von Daphnia hyalina und D. cucullata.
Daphnia hyalina Daphnia cucullata
Jahr 1998 1999 1998
Produktion Jahr, mg C m
-2 y-1 7433 5553 763
PR/B (Jahr) 13,5 16,5 18,1
min. Produktion Monat, mg C m
-2 mon.-1 375 (Sept.) 40 (Okt.) 23 (Okt.)
max. Produktion Monat, mg C m
-2 mon.-1 1928 (Juni) 1469 (Mai) 364 (Juni)
Bei einem Vergleich der monatlichen Produktion von Eudiaptomus graciloides von Februar
bis Juli 1998 war die Diskrepanz zwischen den Werten des Eizahlen-Modells nach
BOSSELMANN (1974) und denen nach dem Modell von SHUTER & ING (1997) sehr hoch (Abb.
7.3).
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Abb. 7.3: Berechnung und Abschätzung der monatlichen Produktion (mg C m-2 mon.-1) von
Eudiaptomus graciloides  von Februar bis Juli 1998 im Vergleich.
Die Produktionsberechnungen, die sich aus der Konsumtion von E. graciloides ergaben,
waren ebenfalls weit niedriger als die Werte nach BOSSELMANN (1974). Letztere unterlagen
einer gewissen Überschätzung der Produktion, da die Umrechnung von eliminierter
Individuenzahl in eliminierte Biomasse mit der mittleren Biomasse der Population erfolgte,
vornehmlich jedoch wahrscheinlich wesentlich kleinere Nauplien von Prädation durch
cyclopoide Copepoden betroffen waren (W. WEILER, pers. Mitt., HERZIG et al. 1980). Zur
Abschätzung der Produktion von E. graciloides im gesamten Untersuchungszeitraum wurden
deshalb die Berechnungen nach KASPRZAK & RONNEBERGER (1985) gewählt.
Somit ergaben sich bei Verwendung des empirischen Modells von SHUTER & ING (1997) für
Rotatorien, Cladoceren und cyclopoide Copepoden und bei Kalkulation der Produktion
calanoider Copepoden nach KASPRZAK & RONNEBERGER (1985) folgende Ergebnisse (Abb.
7.4): Die Gesamtproduktion des Metazooplanktons war 1997 (26,8 g C m-2 y-1) und 1998
(25,5 g C m-2 y-1) ähnlich hoch. 1999 lag die Produktion mit 35,4 g C m-2 y-1 deutlich über
den Vorjahreswerten.
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Abb. 7.4: Jährliche (y-1) bzw. saisonale (sais-1) Kohlenstoff-Produktion (g C m-2) des Meta-
zooplanktons.
Das Crustaceenzooplankton wies den höchsten Anteil der Metazooplankton-Produktion von
durchschnittlich 90 % auf. Der Anteil von den cyclopoiden Copepoden betrug im Mittel
13 %, von den Cladoceren 37 % und von den calanoiden Copepoden 39 %. Die
Jahresproduktion der Cladoceren blieb über alle drei Untersuchungsjahre mit 10 (1997), 12
(1998) und 10 g C m-2 y-1 (1999) relativ konstant. Die Produktion von E. graciloides war
1997 (10 g C m-2 y-1) und 1998 ( 9 g C m-2 y-1) gleich hoch oder niedriger als die
Jahresproduktion der Cladoceren. Sie dominierte jedoch 1999 mit 16 g C m-2 y-1 die
Crustaceenproduktion (im folgenden: Sekundärproduktion, SP). Es resultierten PR/B (Jahr)-
Verhältnisse von E. graciloides von 13 (1997), 14 (1998) und 16 (1999). Die Produktion von
E. graciloides war im Jahresverlauf in den Sommermonaten nur wenig höher als im Winter,
während sich die Produktion der Cladoceren auf das Sommerhalbjahr beschränkte.
7.1.3 Kohlenstofffluß und Transfereffizienz
Das Verhältnis von Crustaceenbiomasse zu Phytoplanktonbiomasse stieg im
Untersuchungszeitraum von 0,8 (1997) über 1,4 (1998) auf 3,5 (1999) an (Tab. 7.3). Dies
deutet auf eine relativ enge Kopplung von Phyto- und Zooplankton im zweiten und dritten
Untersuchungsjahr hin. Exemplarisch für das Jahr 1998 sind Pool- und Transfergrößen
innerhalb der klassischen Nahrungskette Phytoplankton - Crustaceen - Planktivore in Abb. 7.5
zusammengefaßt. 62 mg C m-2 d-1 phytogenen Ursprungs wurden 1998 vom Zooplankton
ingestiert. Die SP betrug 74 mg C m-2 d-1 und wurde somit allein durch die Phytoplankton-
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ingestion nicht annähernd gedeckt. Es ergab sich ein Verhältnis von SP zu PPR von 28 % für
1998. Dieses war in allen drei Untersuchungsjahren etwa gleichbleibend hoch.
Tab. 7.3: Größen der Transfereffizienz innerhalb der Nahrungskette im Großen Vätersee.
1997
(Mai-Dez.)
1998 1999
(Jan.-Aug.)
Biomasse Zoo :  Biomasse Phyto 84 % 140 % 350 %
Konsumtion Zoo    :  Produktion Phyto 48 % 25 % 21 %
Konsumtion Zoo    :  Biomasse Phyto 18 % 9 % 17 %
Produktion Zoo        :  Produktion Phyto 22 % 28 % 27 %
Konsumtion Plankt 
+:  Biomasse Zoo *     2 % 1 % -
Konsumtion Plankt 
+:  Produktion Zoo *   32 % 14 % -
Konsumtion Vertebr :  Produktion Clad *   13 % 11 % -
Zoo: Crustaceenzooplankton; Phyto: Phytoplankton; Plankt: Planktivore; Vertebr: Vertebrate
Planktivore; Clad: Cladoceren  +: Konsumtion pro Tag der Planktivoren nach HAERTEL (2001) und
JÄGER (in Vorb.) *: Vertebratenkonsumtion 1997 wie 1998 (HAERTEL 2001) -: keine Daten.
Der Anteil der täglichen Konsumtion Zooplanktivorer an der Crustaceenbiomasse war
wesentlich geringer (1-2 %) als der Anteil des Crustaceengrazings an der
Phytoplanktonbiomasse (8-18 %). Auch das Verhältnis von Konsumtion der Crustaceen zur
Primärproduktion (25 %) übertraf 1998 das Verhältnis von Konsumtion Planktivorer zur
Crustaceenproduktion (14 %). 1997 war letzteres weit höher im Durchschnitt (32 %) aufgrund
erhöhter Abundanzen von Chaoborus flavicans (IV. Larvalstufe) (Daten von JÄGER, in
Vorb.). Setzt man lediglich den Fraßdruck der vertebraten Planktivoren mit der
Cladocerenproduktion ins Verhältnis, so war dieses deutlich geringer (13 % (1997) und 11 %
(1998)) (Daten von HAERTEL 2001).
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Abb. 7.5: Kohlenstoff-Fluß-Diagramm vom Phytoplankton (Daten von F. GERVAIS) über die
Crustaceen zu den Planktivoren (Daten von I. JÄGER, S. HAERTEL und R. FACCIN) im
Großen Vätersee. Die Zahlen von Poolgrößen (mg C m-2), Produktion, Sedimentation und
Konsumtion (mg C m-2 d-1) wurden über das Jahr 1998 gemittelt (Abschätzung der
Konsumtion für invertebrate Planktivore siehe Kap. 5).
7.2. Diskussion
Verhältnis der Crustaceeningestion zur Primärproduktion von Pico- und Nanoplankon
Der Kohlenstoff (C)-Transfer von den Primärproduzenten zu den Crustaceen verringerte sich
im GV in den Sommermonaten im Vergleich zum Frühsommer. Erhöhte Daphnienbiomassen
verursachten Mitte Mai bis Anfang Juni eine stärkere Ingestion als im Zeitraum Mitte Juni bis
September. Die Erhöhung der Primärproduktion im Verlauf des Sommers hatte jedoch einen
stärkeren Einfluß auf das Verhältnis als die Ingestion. Das Verhältnis von Ingestion (IR) zu
Primärproduktion (PPR) < 30 µm lag bei durchschnittlich 44 %. Gemessen an der Gesamt-
PPR war der Anteil mit 25 % deutlich geringer. Letzterer lag, verglichen mit anderen
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Untersuchungen von Seen unterschiedlicher Trophie, im unteren Bereich (Tab. 7.4). Das
IR/PPR-Verhältnis schwankte von 2 % bis 39 % in hypertrophen Gewässern bis hin zu 100 %
oder sogar darüber in meso- bis eutrophen Gewässern. Im oligotrophen Stechlinsee wurde ein
prozentuales Verhältnis von Zooplanktoningestion zur Primärproduktion von über 40 %
erreicht (KASPRZAK & RONNEBERGER 1985). Anhand der ausgewerteten Literaturdaten ließ
sich keine eindeutige Tendenz hinsichtlich einer Abhängigkeit von der Trophie ableiten. Es
läßt sich schlußfolgern, daß die Effektivität der Zooplanktoningestion gemessen an der
Primärproduktion relativ unabhängig von der Trophie des Gewässers ist, um so mehr jedoch
von der Zooplanktonstruktur und dem Anteil an Cladoceren, insbesondere Daphnien,
gesteuert wird. Da sich generell die absoluten Biomassen und Produktionen mit zunehmenden
Nährstoffangebot erhöhen, ließ sich mit steigender Trophie eine Erhöhung der Amplitude
feststellen, in welchem Bereich das IR/PPR-Verhältnis in Abhängigkeit von der
Zooplanktonstruktur schwanken kann. Ist das Nahrungsnetz stark top-down gesteuert, d. h.
werden große Crustaceen infolge von Biomanipulation begünstigt, kann das IR/PPR-
Verhältnis im Vergleich zum unmanipulierten Zustand stark erhöht sein (JEPPESEN et al.
1996). Wird jedoch gleichzeitig die PPR von nicht ingestierbaren Phytoplankton dominiert,
verringert sich das IR/PPR wieder deutlich trotz Biomanipulation (BENNDORF 1995).
Betrachtet man das IR/PPR-Verhältnis unterteilt in Pico- und Nanofraktion des
Phytoplanktons im GV, unterstützt dies die Untersuchungen zu der Assimilierbarkeit des
Cyanopicoplanktons in Kap. 4. Ein Verhältnis von 300 % in der Picoplanktonfraktion konnte
sich nur dadurch bilden, daß das Picoplankton schlecht verdaut wurde und deshalb ein
Großteil der ingestierten Biomasse überlebte. Der Anteil der Ingestion an der PPR von
Nanoplankton bewegte sich um 50 % bei hoher Daphnienabundanz. Da die PPR des
Nanoplanktons im Untersuchungszeitraum (bis auf zwei Terminen im Herbst 1998) den
Hauptteil der gesamten PPR ausmachte und wenn man davon ausgeht, daß die
Assimilierbarkeit der in dieser Fraktion vorherrschenden Cryptomonaden hoch war (PORTER
1973), so bedeutete dies eine starke Kopplung zwischen den trophischen Ebenen Phyto- und
Crustaceenplankton.
Das weitere Schicksal der Primärproduktion im GV
Der Anteil der PPR im GV, dessen Verbleib ungeklärt blieb, also der weder durch Ingestion
der Crustaceen noch über Sedimentation im Frühsommer verloren ging, war mit 21 % relativ
gering. Da die im GV gemessenen PPR-Werte einer PPR zwischen Netto- und Brutto-PPR
entsprach, ging ein Teil durch weitere Exsudation an den DOC-Pool (SONDERGAARD, et al.
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1985). LYCHE et al. (1996) nahmen für die Respiration des Phytoplanktons einen Anteil an der
PPR von 8 % an. Zum Sommer erhöhte sich der Anteil an der PPR, dessen Schicksal im GV
ungeklärt war, auf 31 %. In diesem Zeitraum stieg die Abundanz von Protozoen (insbesondere
Ciliaten) und Rotatorien als potentielle Konsumenten des Phytoplanktons an (ADRIAN,
unveröff.). Beispielsweise hatte im Bodensee das Grazing von Phytoplankton durch
Protozoen einen erheblichen Anteil am gesamten Grazing des Zooplanktons (GAEDKE,
eingereicht). Somit könnte der ungeklärte Anteil der freßbaren PPR vollständig durch
Protozoengrazing abgedeckt gewesen sein. Ein Fehler bei der Kalkulation des Schicksals der
PPR ist die Überschneidung der Anteile von Grazing und phytogener Sedimentation, da
letztere mitunter auch Faekal Pellets enthalten kann, die über Grazing entstanden (s. Kap. 5).
Im Bodensee wurde eine vergleichbare Aufteilung der PPR wie im GV festgestellt (GELLER
1985). Der Anteil der Sedimentation war mit 18 % etwas geringer, der Anteil, der weder
durch Crustaceen ingestiert wurde noch sedimentierte, war deutlich höher als im GV (44 %).
Hierbei spielten sowohl das Protozoengrazing (s. o.) als auch das Recycling der PPR in den
Pool gelösten Kohlenstoffs eine Rolle.
Bilanzierung der Sekundärproduktion der Crustaceen
Die C-Produktion des Crustaceenplanktons im GV überstieg dessen C-Ingestion an
Phytoplankton < 30 µm. Da ein Großteil von ingestiertem Kohlenstoff über Defäkation und
Respiration verloren geht, mußte ein erheblicher Teil anderer Sestonkomponenten über
Ingestion zur Produktion beigetragen haben. Eine ähnliche Diskrepanz zwischen
Phytoplanktoningestion und Zooplanktonproduktion wurden von BØRSHEIM et al. (1988)
beobachtet. Die Autoren vermuteten einen hohen Beitrag der Bakterien an der Nahrung für
Daphnien, da allein die Phytoplanktonproduktion unzureichend war, um den C-Bedarf von
Daphnia zu decken. Zusätzlich können Detritus und zum geringen Anteil heterotrophe
Flagellaten und Ciliaten als Futterkomponenten für Daphnia gedient haben. Im Gegensatz zu
Daphnia wird E. graciloides seinen übrigen C-Bedarf durch Ingestion von Algen > 30 µm
und besonders Ciliaten, gedeckt haben (ADRIAN & SCHNEIDER-OLT 2000, KANKAALA et al.
1996, BURNS & SCHALLENBERG 2001).
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Nimmt man das Verhältnis von Crustaceenproduktion (SP) zur gesamten Primärproduktion
(PPR) als ein Maß für die Kopplung zweier trophischer Ebenen, so war diese im GV sehr
hoch. Verglichen mit anderen Seen (Tab. 7.4) bewegte sich das SP/PPR Verhältnis des GV im
oberen Bereich zusammen mit anderen mesotrophen und meso- bis eutrophen Seen. Somit
war das Verhältnis von SP/PPR im Gegensatz zum IR/PPR-Verhältnis unter mesotrophen
Bedingungen bei den betrachteten Beispielen maximal. Als Ausnahme stellten LYCHE et al.
(1996) in einem Enclosure-Experiment im mesotrophen See Svinsjøen eine sehr geringe
Transfereffizienz von den Primärproduzenten zu den Crustaceen fest. In diesem See
dominierten zur Zeit des Experiments Cyclops scutifer (über 50 %). Da Cyclops die
vorhandenen Algen nicht effektiv fressen konnte und Daphnia als effizienter Herbivore
aufgrund von hohem Fraßdruck wenig vorhanden war, resultierte ein Kohlenstofftransfer von
nur ca. 5 % von den Primärproduzenten zu den Crustaceen.
Ursachen für die geringere Transfereffizienz von der Stufe der Primärproduzenten zur Stufe
der Crustaceen unter oligo- und hypertrophen im Vergleich zu meso- bis eutrophen
Bedingungen sind vermutlich in der Struktur des Nahrungsnetzes begründet. Unter
oligotrophen Bedingungen dominieren meist sehr selektiv fressende Copepoden (MUCK &
LAMPERT 1984), die sich aufgrund ihres ingestierbaren Größenspektrums einerseits von
größeren Protozoen wie Ciliaten ernähren können (s. o.) und dadurch mehr auf das
heterotrophe Nahrungsnetz zurückgreifen als auf autotrophe Primärproduzenten. Andererseits
ingestieren Copepoden kaum autotrophes Picoplankton wegen der geringen Größe (DEMOTT
1995), das oftmals unter oligotrophen Bedingungen den Hauptteil der Primärproduktion trägt
(STOCKNER & SHORTREED 1989, AGAWIN et al. 2000). Unter stark eu- bis hypertrophen
Bedingungen wächst wiederum der Anteil nicht ingestierbarer Algen bzw. der Algen geringer
Qualität an der Primärproduktion (PETERSEN 1982, BENNDORF 1995, GULATI et al. 2001), so
daß der Energietransfer von Primär- zu Sekundärproduzenten trotz potentiell hoher Filtration
gering bleibt. Beispielsweise war im eutrophen Esrom See die Zooplankonstruktur der des
GV ähnlich, sie wurde von Daphnien und Eudiaptomus graciloides dominiert. Allerdings war
dort im Gegensatz zum GV das Verhältnis von Zooplanktonproduktion zur PPR relativ gering
(Tab. 7.4, PETERSEN 1983) begründet in dem hohen Anteil nicht ingestierbarer und evt.
toxischer Algen (Microcystis) an der PPR im Hochsommer. Zusätzlich kann sich die
Bedeutung der mikrobiellen Produktion und Nahrungskette in hypertrophen Systemen
erhöhen. Als Folge der erhöhten Anzahl an Transferebenen in mikrobiellen Nahrungsketten
verringert sich ebenfalls die Transfereffizienz zwischen Primärproduzenten und den
Crustaceen als bevorzugte Beute der vertebraten Planktivoren (SOMMARUGA 1995).
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Tab. 7.4: Verhältnis von Crustaceeningestion (IR) und -produktion (SP) zur Primärproduktion (PPR)
in Abhängigkeit von der Trophie des Gewässers
++ : kalkuliert aus Assimilation
wenn keine Angabe von Autoren zur Trophie, eingeteilt nach Chl a-Gehalt im Gewässer
Trophie IR : PPR
%
SP : PPR
%
Bemerkung Quelle
43,75 - Stechlin 1982 KASPRZAK & RONNEBERGER (1985)
- 7,8 Stechlin 1998 M. SCHULZ (UNVERÖFF.)
ol
ig
ot
ro
ph
- 3,5-5,4 tropischer See SARVALA et al. (1999)
46 - BÜRGI et al. (1999)
ol
ig
o-
m
es
o-
tr
op
h
8-15 2-15 Viele Huminstoffe KANKAALA ET  AL. (1996)
40++ 5 > 50 % Cyclops LYCHE et al. (1996)
38 4,5-6,3 nur Daphnien GELLER (1985)
100 13,5 WRIGHT (1958, 1965)
100 - B∅RSHEIM & ANDERSEN (1987)
- 16 STRAILE (1998)
- 20 Anteil Mikrofiltrierer gering HILLBRICHT-ILKOWSKA et al. (1972)
25 27,6 vorliegende Arbeit
m
es
ot
ro
ph
- 29-68 Viele Huminstoffe B∅RSHEIM et al. (1988)
50-130 - MARKAGER et al. (1994)
- 2 nur Daphnienproduktion GEORGE & EDWARDS (1974)
- 2 NOGES (1998)
- 2-5 Anteil Mikrofiltrierer gering HILLBRICHT-ILKOWSKA et al. (1972)
75 - GARNIER & MOURELATOS (1991)
eu
tr
op
h
- 6 PETERSEN (1983)
- 6 nur Daphnienproduktion JONES et al. (1979)
- 7 subtropischer See HAVENS & EAST (1997)ho
ch
eu
tr
op
h
8-60 - biomanipulierte Talsperre KAMJUNKE (1998)
3 - 0,5 % Daphnien JEPPESEN et al. (1996)
hy
pe
r-
tr
op
h
39 - > 50 % Daphnien JEPPESEN et al. (1996)
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Insgesamt läßt sich schlußfolgern, daß im GV die Transfereffizienz von Primärproduzenten
zu Crustaceen aufgrund der Artzusammensetzung im Vergleich zu anderen Seen sehr hoch
war, da zum einen Cladoceren als effektive Grazer in der Zeit hoher potentieller PPR
dominierten und zum anderen die PPR hauptsächlich im für die Crustaceen „freßbaren“
Größenbereich geleistet wurde. Gleichzeitig wurde deutlich, daß die ingestierten
Primärproduzenten für die Produktion der Crustaceen nicht ausreichte und die Crustaceen auf
die Aufnahme aus dem heterotrophen Nahrungsspektrum angewiesen waren.
Produktion dominanter Crustaceenarten im Verhältnis zur Biomasse
Im GV erreichte die C-Produktion von Eudiaptomus graciloides ähnlich hohe Werte wie die
der Daphnien. Das PR/B (Jahr) Verhältnis von Daphnia hyalina war mit 13,5 bzw. 16,5
relativ gering im Vergleich zu anderen Untersuchungen, in denen es Werte zwischen 20,8
(GEORGE & EDWARDS 1974) und 49 (VIJVERBERG & RICHTER 1982) annahm. In
nährstoffärmeren Seen als dem GV wurden jedoch durchaus noch geringere PR/B-
Verhältnisse (< 6) für Daphnia bestimmt (STOCKWELL & JOHANNSSON 1997, RAMCHARAN et
al. 2001c). Das PR/B (Jahr) Verhältnis von E. graciloides (13,3-16,3) war im GV höher als
von anderen Autoren angegeben (Mittelwert: 10 (Tab. 6 in BOSSELMANN 1975)). Eine
überhöhte Produktion von E. graciloides kann infolge der Berechnung der Assimilation
entstanden sein, indem die Ingestion überschätzt wurde, weil ein Teil der Ciliaten und des
Phytoplanktons < 30 µm nicht als Nahrung diente. Zusätzlich können sowohl die
Assimilierbarkeit der Nahrung als auch die Umsetzung der Assimilate in Produktion je nach
Nahrungsangebot saisonal stark schwanken (HAMBURGER & BOETIUS 1987, KIBBY 1971).
Trotz starker Abschätzung zeigen die PR/B- Werte von Daphnia und Eudiaptomus im GV,
daß unter mesotrophen Bedingungen Copepoden gleich hohe Produktionsraten erreichen wie
die üblicherweise als dominant eingestuften Daphnien. Eudiaptomus trägt damit als
Konsument des Phytoplanktons deutlich zur hohen Transfereffizienz von Primärproduzenten
zu den Crustaceen bei.
Verhältnis der Zooplanktonbiomasse zur Phytoplanktonbiomasse
Das Verhältnis von der Crustaceenplanktonbiomasse zur Phytoplanktonbiomasse war im GV
mit über eins sehr hoch im Vergleich zu anderen Untersuchungen, in denen die
Phytoplanktonbiomasse teilweise über das Dreifache der Crustaceenbiomasse ausmachte
(LYCHE et al. 1996, HAVENS et al. 2000), doch durchaus nicht ungewöhnlich für mesotrophe
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Verhältnisse (WRIGHT 1958, RICHMAN et al. 1990, STRAILE 1998, BÜRGI et al. 1999). Nach
HAVENS (1998) besteht zwischen dem Biomasseverhältnis von Crustaceen und Phytoplankton
und der Durchschnittsgröße des Phytoplanktons eine negative und zwischen dem
Biomasseverhältnis und der Durchschnittsgröße des Zooplanktons eine positive Korrelation.
Anhand des hohen Anteils des Picoplanktons am Phytoplanktonbiovolumen und der
Dominanz der Crustaceen Daphnien und Eudiaptomus im GV wurden diese Zusammenhänge
bestätigt. Auch ist ein hohes Bzoo/Bphyto-Verhältnis eine Zeichen für eine hohe
Nahrungsnetzkomplexität (HAVENS 1999).
Energietransfer vom Crustaceenplankton zu dessen Prädatoren
Nimmt man den Anteil der Produktion der Crustaceen an der Konsumtion der Planktivoren
als ein Maß für die Kopplung beider trophischer Ebenen, so war diese mit 10,6 % bis 12,9 %
gering, wenn man allein die vertebraten Prädatoren und die Cladoceren als deren Hauptbeute
betrachtet. Dies war begründet zum einen in der geringen Dichte der Friedfische gemessen an
der Trophie des GV und zum anderen in der heterogenen Verteilung sowohl der Plötzen
(Litoral-Pelagial-Wanderung) (HAERTEL 2001) als auch der Cladoceren (s. Kap. 3). Ein
erhöhter Fraßdruck durch planktivore 0+ Barsche währte nur für kurze Zeit. Grob geschätzt,
wurden im Jahresmittel 32 % (1997) und 14 % (1998) der gesamten Crustaceenproduktion
von vertebraten und invertebraten Planktivoren zusammen konsumiert. Demnach wurde der
Verlust durch Prädation zu ¾ durch Chaoborus flavicans und ¼ durch Friedfische verursacht.
Daß Chaoborus spp. in oligo- bis eutrophen Seen durchaus eine Schlüsselposition im
planktischen Nahrungsnetz insbesondere nach starker Reduktion planktivorer Fische
einnehmen kann, wurde in anderen Untersuchungen gezeigt (BENNDORF et al. 2000, ELSER et
al. 1987, RAMCHARAN et al. 2001c). Im oligotrophen Mouse Lake übertraf die Konsumtion
von Crustaceen durch Chaoborus spp. die durch planktivore Fische, und eine Verringerung
der Dichte planktivorer Fische hatte eine Kompensation durch erhöhte Chaoborus-Biomasse
zur Folge. Im Durchschnitt wurden 13 % und max. 32 % der Crustaceenproduktion von
Fischen und Chaoborus spp. gemeinsam konsumiert, woran Chaoborus - hauptsächlich C.
flavicans - einen Anteil von bis zu 94 % hatte (RAMCHARAN et al. 2001a, b, c).
Die trophische Transfereffizienz im GV
Zusammenfassend konnte für den GV eine hohe Transfereffizienz von Primärproduktion zur
Crustaceenproduktion quantifiziert werden. Hingegen war die Kopplung zwischen
Transferprozesse von Kohlenstoff innerhalb des pelagischen Nahrungsnetzes
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Zooplankton und den oft in anderen Seen primär vorherrschenden Konsumenten - den
planktivoren Fischen - sehr schwach. Invertebrate Prädatoren wie C. flavicans und Leptodora
kindtii übernahmen einen Teil des Fraßdrucks. Sie erhöhten jedoch die Konsumtion nicht
maßgeblich, da sie selbst einem gewissen Prädationsdruck durch Plötzen unterlagen
(HAERTEL 2001), so daß der Energietransfer zur Ebene der Planktivoren gering blieb. Dies
bedeutet, daß das Nahrungsnetz des GV im Untersuchungszeitraum optimal top-down-
kontrolliert war und sich diese Top-down-Kontrolle bis auf die Ebene des Phytoplanktons
auswirkte, ohne daß eine Entkopplung zwischen Phytoplankton und Zooplankton in Form
einer Dominanz „nicht freßbarer“ Algen bezüglich der Primärproduktion eintrat.
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8 Schlußfolgerungen
8.1 Offene Fragen und methodische Aspekte
Die Untersuchungen zum Kohlenstofftransfer ergaben, daß die Ingestion an autotrophen
Organismen für die Kohlenstoffproduktion der Crustaceen unzureichend war. Dies konnte
daraus resultieren, daß andere Kohlenstoffquellen unberücksichtigt blieben. Welchen
energetischen Wert einzelne Futterkomponenten jeweils bildeten, blieb ungeklärt. Auch die
Frage welche Zusammensetzung das ingestierte Futter hatte, war von Art zu Art
unterschiedlich, im saisonalen Verlauf stark schwankend und konnte mit den angewandten
Methoden der Filtrierratenbestimmung nicht beantwortet werden.
Vielfach sind in der Literatur im Vorfeld eines Daphnienmaximums negative Sterberaten
beschrieben worden (z.B. DEBERNARDI 1974, LUECKE et al. 1990, SELL 1996). Im GV waren
die negativen „Verlustraten“ mit bis zu 10 Ind. L-1 d-1 extrem hoch und können mit Hilfe von
Ephippienschlupf kaum erklärt werden (WOLF & CARVALHO 1998, CACERES 1998). Geht
man davon aus, daß ein Großteil der im Litoral geschlüpften Juvenilen ins Pelagial wanderten,
wäre dies eine mögliche Erklärung, da durch die geringe Größe des GV ein hohes
Flächenverhältnis Litoral/Pelagial besteht. Weitere Untersuchungen wären zur Klärung dieser
Diskrepanz nötig.
In vorliegender Arbeit konnte gezeigt werden, daß die hohen Verluste an Daphnien im
Anschluß an deren Maximum auf Mortalität Adulter zurückzuführen war. Weder Prädation
noch Nahrungsgrundlage waren für den massiven Einbruch verantwortlich.
Laboruntersuchungen von HOVENKAMP (1990) und VOIGT & HÜLSMANN (2001) haben
gezeigt, daß die Mortalität der Daphnien, die im Freiland beobachtet wurde, auch unter
Ausschluß der Prädatoren (im Labor) stattfand. Letztere Autoren schlossen gleichzeitig einen
Einfluß einer Nahrungsumstellung unter hypertrophen Bedingungen aus, so daß der Grund für
das Sterben in der Überalterung der Population lag. Die Vermutung, daß diese natürliche
Mortalität auch im GV der Grund für den Rückgang der Population war, müßte in
nachfolgenden Sedimentationsuntersuchungen nachgewiesen werden.
Einer weiterführenden Bearbeitung bedarf ebenfalls die Wechselwirkung zwischen
koloniebildenen Cyanopicoplankton und Daphnien. Sind die Kolonien ingestierbar, und was
ist ihr Schicksal nach der Darmpassage? Sedimentieren sie in Fäzes aus oder werden sie im
Epilimnion resuspendiert?
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8.2 Die trophische Transfereffizienz unter Einfluß der räumlichen
Kompartimentierung und der Artzusammensetzung
Die horizontale und vertikale Gruppierung der Organismen und deren Auswirkungen auf die
trophische Transfereffizienz (TTE) läßt sich wie folgt charakterisieren.
1. Die DVM der Crustaceen im Frühsommer verursachte einen pulsierenden Grazingdruck
auf das Phytoplankton, das überwiegend im Epilimnion hohe Produktionsraten erzielte. Das
nächtliche Grazing des Zooplanktons bewirkte eine Wiederbereitstellung von Nährstoffen für
die Produktion des Phytoplanktons am Tage. Nach Untersuchungen von LAMPERT et al.
(1988) war es bezüglich dieser Wiederbereitstellung von Nährstoffen allerdings unerheblich,
ob die Algen gleichmäßig über den Tag verteilt oder nur nachts von Daphnien gefressen
wurden: Eine Erhöhung der Produktion bewirkte das nächtliche Grazing nicht. Jedoch blieben
die Primärproduzenten am Tage vom Grazingdruck verschont. Damit wirkte sich die DVM
eher positiv auf den Energietransfer zwischen Primär- und Sekundärproduzenten aus, indem
sie verhinderte, daß die Primärproduktion der „freßbaren“ Fraktion infolge permanenter
Reduktion der Biomasse während hoher Daphnienbiomassen zusammenbrach.
2. Im Zeitraum, in dem die DVM von den Crustaceen durchgeführt wurde, herrschte ein
Temperaturunterschied von mind. 5° C zwischen 2 m und 5 m Tiefe. Daraus ergaben sich ver-
ringerte Geburtenraten der wandernden Arten. In anderen Untersuchungen wurde der Haupt-
einfluß der DVM auf die Populationsdynamik von Daphnien ebenfalls über die Temperatur
begründet (s. Übersicht in LOOSE & DAWIDOWICZ 1994). So wies D. hyalina eine geringeres
PR/B-Verhältnis als D. cucullata auf, was sich wiederum vermindernd auf die TTE auswirkte,
da D. hyalina durch die DVM weniger im Epilimnion ingestierte und durch die geringeren
Temperaturen im Hypolimnion ihre Sekundärproduktion pro Zeit herabgesetzt war.
3. Die räumliche Trennung der Crustaceen und Planktivoren im GV bewirkte eine Reduktion
des Energietransfers zwischen beiden trophischen Ebenen, weil das Litoral, in dem sich die
Plötzen tagsüber vorwiegend aufhielten, von großen Crustaceen gemieden wurde. Welche
Bedeutung die Verteilung der Organismen in einem Gewässer für Quantität und Qualität des
Fraßdrucks hat, zeigten Untersuchungen am Peter Lake (CARPENTER et al. 1987), in dem eine
Erhöhung der Dichte planktivorer Fische keinen erhöhten Daphnienfraß zur Folge hatte, weil
sich die Planktivoren weiterhin im Litoral konzentrierten. Im Frühsommer hielten sich die
Crustaceen im GV tagsüber vorwiegend im Hypolimnion auf, wodurch sie dem Fraßdruck
durch die 0+ Barsche, die in diesem Zeitraum die dominanten Planktivoren im Epilimnion
waren, entgingen.
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4. Eine weiteres Kompartiment des GV stellte das DCM im mikroaeroben Millieu des
Metalimnions dar. Der geringere Sauerstoffgehalt bildete einen guten Fraßschutz für das
Phytoplankton gegen die Crustaceen. Somit wurde ein zeitweise beachtlicher Anteil der PPR
an einem Ort geleistet, der nur sehr eingeschränkt von den Crustaceen aufgesucht (ADRIAN et
al. 2001) und die im DCM fixierte Energie kaum an höhere trophische Ebenen weitergegeben
wurde. Wegen der geringen Nutzung des DCMs als Nahrungsquelle durch das dominante
Zooplankton aufgrund von Anoxie und des „nicht freßbaren“ Größenspektrums der Algen
beschränkte sich der Energietransfer im DCM weitgehend auf das mikrobielle Nahrungsnetz
(ADRIAN et al. 2001).
Weitere wichtige Parameter, die die TTE beeinflußten, ergaben sich aus der
Artzusammensetzung im GV:
5. Auf Phytoplanktonebene stellte das Picocyanoplankton zeitweise einen hohen Anteil an der
Biomasse, und 1998 traten im Sommer hohe Biomassen der Dinophyceenarten Ceratium spp.
auf (GERVAIS et al., eingereicht). Letztere entzogen sich weitgehend dem Energietransfer
aufgrund ihrer schlechten Ingestierbarkeit durch Crustaceen. Bei Dominanz der
Picocyanophyceen resultierte ein schlechter Energietransfer wegen schlechter
Assimilierbarkeit. Jedoch war eine vergleichsweise hohe TTE bezogen auf die Gesamt-PPR
gegeben, aufgrund der Tatsache, daß der Hauptteil der PPR in der Nanoplanktonfraktion von
gut ingestierbaren und assimilierbaren Cryptomonaden geleistet wurde. Dies steht in Einklang
mit den Ergebnissen von WYLIE & CURRIE (1991), die zwar durchaus einen direkten Transfer
von Pico- und Bakterioplankton zu den Crustaceen bei Cladocerendominanz feststellten, aber
die Bedeutung wegen des geringen Anteils an der PPR geringschätzten. Das potentiell
wenigstens zeitweilig von Crustaceen nutzbare DCM weist hohe Biovolumina fädiger
Blaualgen auf, deren Verwertbarkeit durch Herbivore stark eingeschränkt ist (s. Review in
LAMPERT 1987a). Laboruntersuchungen in vorliegender Arbeit hatten außerdem gezeigt, daß
die IFR der Daphnien im Milieu des DCMs stark sanken. Jedoch bei Nahrungsknappheit
können fädige Blaualgen einen bedeutenden Beitrag zur Versorgung von Daphnien leisten
(KURMAYER 2001). Da ein Teil der fädigen Blaualgen im GV von Pseudanabaena catenata
gestellt wurde, deren Fäden geringe Längen und Breiten aufwiesen, konnten diese von
Daphnia gut ingestiert werden. Auch in Detritus verwandelte fädige Blaualgen stellen eine
gute Nahrungsgrundlage für Daphnien dar (GULATI et al. 2001)
6. Das Crustaceenplankton wurde dominiert von Eudiaptomus graciloides und Daphnia
hyalina. Erstere erreichten von Spätherbst bis Frühjahr hohe Abundanzen, letztere bildeten
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kurzzeitig hohe Biomassen im Frühsommer und Sommer bzw. im Herbst. Obwohl beide
Arten unterschiedliche Strategien in der Nahrungsaufnahme zeigen (DEMOTT 1988, 1993),
gelten beide als herbivor, auch wenn die Nahrungswahl durchaus in die mikrobielle
Nahrungskette ausgeweitet werden kann, um zeitweise Defizite bei der Versorgung
auszugleichen (KAMJUNKE et al. 1999, ADRIAN & SCHNEIDER-OLT 2000). Der relative
Fraßdruck der Crustaceen war somit bezogen auf die „freßbare“ PPR sehr hoch, allerdings mit
nahezu vollständiger Nutzung im Frühjahr bis Frühsommer und geringem Transfer im
Sommer saisonal unterschiedlich stark ausgeprägt. Die saisonale Differenzierung wurde
ebenfalls bei GAEDKE & STRAILE (1998) beschrieben, allerdings in einer anderen Abfolge: Im
Bodensee war der maximale Transfer im Sommer, und es bestand ein geringes Verhältnis von
Ingestion zur Produktion im Frühjahr. Vermutlich spielten im GV die frühere Entwicklung
der Daphnien und/oder die hohe Abundanz von Eudiaptomus im Frühjahr eine entscheidene
Rolle. Alles in allem konnte der Kohlenstofftransfer vom Phyto- zum Zooplankton im GV
aufgrund der Artzusammensetzung im gesamten Untersuchungszeitraum als hoch angesehen
werden. Andererseits bewirkte der hohe Anteil von E. graciloides an der Biomasse der
Crustaceen einen geringen Transfer zu den Prädatoren wegen seines ausgeprägten
Fluchtvermögens im Vergleich zu Cladoceren oder auch cyclopoiden Copepoden (SVENSSON
1992, NASSAL et al. 1998).
8.3 Einfluß der Planktonstruktur auf den Phosphorhaushalt
Für den Phosphorkreislauf im GV ergaben sich aus vorliegenden Untersuchungen folgende
Konsequenzen.
1. Aufgrund der sehr geringen PPR in der Picoplanktonfraktion und der schlechten
Verdaubarkeit der Picocyanobakterien war der Phosphortransfer von dieser Gruppe in höhere
trophische Ebenen gering. Vermutlich war der Nährstoffkreislauf über Exsudation und Lysis
kurzgeschaltet und der Phosphor stand Bakterien oder erneut Phytoplankton zur Verfügung,
2. Daphnien beeinflußten den Phosphorkreislauf auf vielfältige Weise. Durch die DVM gelten
sie als aktive Phosphor-Transporteure in das Hypolimnion, da sie Phosphor (P) in den oberen
Wasserschichten nachts aufnehmen und am Tage im Hypolimnion über Fäzes ausscheiden
(BENNDORF 1987). Dies führte im Frühsommer zu einer Verringerung der SRP-Konzentration
im Epilimnion, auch weil die Daphnien aufgrund ihres relativ hohen P-Gehalts (ANDERSEN &
HESSEN 1991) weniger P exkretieren als andere Zooplankter (OLSEN et al. 1986). Daraus
ergab sich eine positive Rückkopplung auf die Artzusammensetzung des Phytoplanktons,
indem kleine begeißelte Formen wie z.B. Cryptomonaden im Konkurrenzvorteil waren.
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BÜRGI et al. (1999) stellten in diesem Zusammenhang eine positive Abhängigkeit von
Nährstoffbelastung eines Gewässers und einer Dominanz von Netzphytoplankton im
Anschluß an ein Klarwasserstadium fest. Bewegliches Nanoplankton dominierte unter
mesotrophen, Netzphytoplankton unter eutrophen Bedingungen.
3. Das DCM diente während der Sommermonate als Phosphorsenke für interne P-Rücklösung
aus dem Sediment. Bei hoher PPR wird der Nährstoff gebunden und steht der epilimnischen
Nahrungskette kaum noch zur Verfügung, wenngleich durch Wanderaktivität von
Cryptomonaden bzw. Dinoflagellaten der Phosphor wieder in das Nahrungsnetz des
Epilimnions eingegliedert wird. Während die Cryptomonaden vom Crustaceenplankton
genutzt werden, konnte JÄGER (in Vorb.) eine Nutzung der Dinoflagellaten durch die ersten
Chaoborus-Stadien nachweisen. Eine erhöhte sommerliche Grazingaktivität des Zooplanktons
im Epilimnion unterstützte eine weitere Verringerung der internen Phosphorbelastung aus
dem Hypolimnion, weil sich durch erhöhtes Lichtangebot während des Klarwasserstadiums
die PPR im DCM erhöhte.
8.4 Bedeutung der Gewässertrophie für die trophische Transfereffizienz
Die Untersuchungszeitraum der vorliegenden Arbeit fiel mit großer Wahrscheinlichkeit in
einen bereits vor Beginn des Projektes eingeleiteten Oligotrophierungsprozeß im GV. Dies
leitet sich aus Untersuchungen von MAUERSBERGER & MAUERSBERGER (1997) ab. Die
Autoren vermuteten 1991 eine massive Belastung des GV mit Abwasser und eine daraus
resultierende Trophieerhöhung, da sich Matten fädiger Grünalgen bildeten und sich der
Makrophytenbestand von vormals characeendominiert auf ausschließlich Myriophyllum und
Ceratophyllum aufweisend änderte. Im Anschluß erholte sich der See anscheinend wieder.
Von 1996 bis 1997 reduzierten sich die TP-Konzentrationen im Epi- und Hypolimnion bereits
deutlich (GERVAIS, unveröff.). Dieser Prozeß setzte sich 1997 bis 1998 fort und war begleitet
von steigendem Aufkommen an Makophyten im Litoralgürtel mit hohem Anteil an Characeen
(PALL 2000), höheren mittleren Sichttiefen und geringeren Phosphatkonzentrationen im
Pelagial (s. Kap. 4).
Während die Jahresprimärproduktion den GV 1997 noch als meso- bis eutroph auswies, lag
sie 1998 und 1999 eindeutig im mesotrophen Bereich (KÖHLER et al. 2000). Es entwickelten
sich in 1997 höhere Phytoplanktonbiomassen, besonders in der Picoplanktonfraktion, als in
den Folgejahren. Daraus resultierte eine höhere Ingestion der Crustaceen bezüglich
autotropher Partikel und damit ein höheres Verhältnis von deren Konsumtion zur Produktion
des Phytoplanktons. Dies wurde anhand erhöhter Sichttiefen nicht deutlich, da das
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Phytoplankton den Wegfraß durch nahezu fehlende bottom up-Kontrolle 1997 gut ausgleichen
konnte. Während im Laufe der zwei folgenden Untersuchungsjahre die Konsumtions-
Transfereffizienz vom Phytoplankton zum Crustaceenplankton (KonsumtionZoo/PPR)
(HILLBRICHT-ILKOWSKA 1977) abnahm, blieb die Produktions-Transfereffizienz vom Phyto-
zum Crustaceenplankton (SP/PPR) konstant bzw. erhöhte sich sogar. Die gegenläufige
Entwicklung beider Verhältnisse kann in einer erhöhten Assimilation der Futterorganismen in
den Crustaceen und einer verstärkten Nutzung anderer Kohlenstoffquellen als
Beuteorganismen (s. oben) begründet sein. Letzteres deutete sich auch in dem stark erhöhten
Biomasseverhältnis vom Crustaceen- zum Phytoplankton an. Parallel dazu verringerte sich die
Konsumtions-Transfereffizienz vom Zooplankton zu den Planktivoren von 1997 bis 1998. Im
Vierwaldstättersee wurde ebenfalls eine erhöhte Transfereffizienz von Phyto- zum
Zooplankton und gleichzeitig ein abnehmender Prädationsdruck durch Planktivore im Zuge
eines Oligotrophierungsprozesses festgestellt (BÜRGI et al. 1999). Dabei übte wie im GV ein
invertebrater Räuber - in diesem Fall Bythotrephes spec. - den entscheidenden Prädations-
druck auf die Daphnien aus. Im GV verringerte sich zusätzlich der Fraßdruck durch vertebrate
Planktivore aufgrund einer reduzierten Rekrutierung von Plötzen in den vorangehenden
Jahren (Haertel 2001). Die ansteigende Kopplung zwischen Phyto- und Crustaceenplankton
bei einer Änderung von eu- zu mesotrophen Verhältnissen im Vierwaldstättersee spiegelte
sich, nach Meinung von BÜRGI et al. (1999), in höheren Änderungsraten der
Phytoplanktonbiomasse im Jahresverlauf wider. Bei weiterer Nährstofflimitierung nahm die
Änderungsrate und damit auch die Kopplung zwischen beiden Ebenen wieder ab.
Am Beispiel des GV konnte damit eine von CARNEY & ELSER (1990) postulierte Hypothese
der maximalen Transfereffizienz unter mesotrophen Bedingungen zwischen den
Trophieebenen Phytoplankton - Zooplankton bestätigt werden. In Enclosures entwickelte
Zusammenhänge von Zooplanktonbiomasse und spezifischer Primärproduktion (ELSER &
GOLDMAN 1991) wurden somit in einem Ganz-Seen Experiment kontrolliert und durch die
Differenzierung in verschiedene Fraktionen des Phytoplanktons in einen kausalen
Zusammenhang gebracht. Die zusätzlich herausgestellte geringe trophische Transfereffizienz
von Crustaceen zu Planktivoren bestätigt dabei die Kaskadentheorie von CARPENTER et al.
(1985), jedoch resultierte diese weniger aus einem starken Fraßdruck durch Piscivore
(HAERTEL 2001, Baade, pers. Mitt.), sondern mehr aus der räumlichen Separierung der
Organismen verschiedener trophischer Ebenen.
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9 Zusammenfassung
Im Rahmen des Gesamtprojektes „Top-down-Steuerung planktischer Biozönosen“ erfolgte die
Untersuchung des Crustaceenplanktons in Abhängigkeit von seiner Nahrungsgrundlage und
seinen Prädatoren. Die Hypothese von CARNEY & ELSER (1990), daß unter mesotrophen
Bedingungen die trophische Transfereffizienz vom Phytoplankton zum Crustaceenplankton
maximal ist, sollte am Beispiel des Großen Vätersees (Brandenburg) überprüft werden.
Im Mittelpunkt standen die Fragen: Welchen Einfluß übt das Crustaceenplankton durch
Grazing auf verschiedene Größenfraktionen der Primärproduzenten aus? Wie reagieren die
Primärproduzenten auf den Grazingdruck? Welche Verhaltensweisen der Crustaceen führen
zu einer Schwächung oder Verstärkung der Kopplung zu den Primärproduzenten oder den
Prädatoren?
Die Untersuchungen der vorliegenden Arbeit führten zu folgenden Ergebnissen.
1. In allen drei Untersuchungsjahren wurden die Jahresmaxima der effektiven Filtrierrate
(42-64 % d-1) der Crustaceen bei Dominanz der Cladoceren (hauptsächlich Daphnia
hyalina) erreicht. Die mittleren effektiven Filtrierraten betrugen 19-26 % d-1.
2. Es bestand keine signifikante Korrelation zwischen den effektiven Filtrierraten der Crusta-
ceen und der Secchitiefe. Auch Rotatorien, die ihre Biomassemaxima teilweise gleichzei-
tig mit den Maxima der Secchitiefen hatten, korrelierten mit diesen nicht signifikant.
3. Die Chl a- Konzentration der < 30 µm-Fraktion verringerte sich während der Klarwasser-
stadien im Frühsommer 1998 gefolgt von einem Anstieg der Konzentration der „nicht
freßbaren“ (> 30 µm) Fraktion und damit ebenfalls der Gesamtkonzentration von 1,4 auf
6,6 µg L-1.
4. Die prozentualen Anteile der Primärproduktion in den Größenfraktionen blieben im Epi-
limnion relativ konstant mit 25 % (Picoplankton), 52 % (Nanoplanktons) und 23 % (Netz-
phytoplankton).
5. Die Chl a spezifische Primärproduktion betrug von Pico-, Nano-, und Netzphytoplankton
0,8 C Chl a-1 h-1, 4,1 C Chl a-1 h-1 und 1,4 C Chl a-1 h-1. Die des Nanoplanktons war signi-
fikant positiv korreliert mit den effektiven Filtrierraten der Daphnien. Zwischen der spezi-
fischen Primärproduktion des Picoplanktons bzw. des Netzphytoplanktons und den effek-
tiven Filtrierraten bestand kein signifikanter Zusammenhang.
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Um zu erfahren, warum die Primärproduktion des Picoplanktons vom Grazingdruck der
Daphnien unbeeinflußt blieb, erfolgten Filtrier- und Assimilationsversuche mit D. hyalina und
Picoplanktonkulturen im Labor.
6. Die Daphnien wiesen bei Picocyanobakterien als Futtermedium im Vergleich zu
Choricystis minor (Picogrünalge) eine wesentlich geringere Assimilationseffizienz auf. Es
ergaben sich bei gleicher POC-Konzentration signifikant höhere Filtrierraten unter Ver-
wendung von Cyanobakterien im Vergleich zu Choricystis minor oder Cryptomonas spec.
Damit werden die Filtrierraten der Daphnien nicht nur vom quantitativen, sondern auch
vom qualitativen Nahrungsangebot gesteuert, und die Picocyanobakterien stellen eine
schlechte Nahrungsgrundlage dar.
7. Zur weiteren Beurteilung der Verfügbarkeit der Primärproduzenten für das Crustaceen-
plankton wurde die Kohlenstoffingestion der Crustaceen der Primärproduktion der
„freßbaren“ Fraktion gegenübergestellt. Im Frühsommer 1998 wurden maximal 82 % der
Primärproduktion durch die Crustaceen ingestiert. Dies deutet darauf hin, daß generell
keine Übernutzung der freßbaren Primärproduktion stattfand.
8. Trotzdem zeigte D. hyalina aufgrund geringer Eizahlen und daraus resultierender man-
gelnder Rekrutierung Nahrungslimitation. Dies unterstützt die These, daß das „freßbare“
Phytoplankton ingestiert, aber zum Teil nicht assimiliert werden konnte.
9. Für die Sommerdepression der Daphnien waren im Großen Vätersee nicht die Prädatoren
verantwortlich, da bei höchster Mortalität die Konsumtion maximal 20 % der Mortalität
betrug. Das bedeutet, daß der größte Teil der Mortalität altersbedingt in Kombination mit
Nahrungsmangel und/oder durch Infektionen verursacht wurde. Kam es im Sommer zu
höheren Abundanzen der invertebraten Räuber Chaoborus flavicans und Leptodora kind-
tii, war deren Prädationsdruck hoch genug, die Population auf niedrigem Niveau zu hal-
ten.
Unter Einbeziehung statischer und dynamischer Größen wurde der Stofffluß zwischen
Phytoplankton, Zooplankton und Planktivoren quantifiziert und die trophische
Transfereffizienz zwischen den genannten Ebenen bestimmt.
10. Als Verlustprozesse beanspruchten Ingestion durch Crustaceen und die C-Sedimentation
durchschnittlich 42 % und 28 % der „freßbaren“ Primärproduktion. Ein Anteil der Pri-
märproduktion von 30 % blieb mit ungeklärten Schicksal übrig, der sich vermutlich in Re-
spiration der Primärproduzenten und Grazing durch Mikrozooplankton aufteilte.
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11. Die jährliche Produktion des Metazooplanktons betrug 27 (1997), 26 (1998) und 35 g C
m-2 y-1 (1999) mit mittleren Anteilen der calanoiden Copepoden von 39 %, der Cladoceren
von 37 %, der cyclopoiden Copepoden von 13 % und der Rotatorien von 11 %. Für die
Daphnien ergab sich ein PR/B-Verhältnis von 13,5 (1998) und 16,5 (1999).
12. Das Biomasse-Verhältnis von Zoo- zu Phytoplankton erhöhte sich im Untersuchungszeit-
raum von 0,84 auf 3,5. Der Anteil der Konsumtion der Crustaceen an der Phytoplankton-
biomasse betrug 1998 ca. 10 % und an der Primärproduktion ca. 25 %. Letztere reichte
1998 für die Produktion der Crustaceen nicht aus, so daß diese zusätzlich auf das hetero-
trophe Nahrungsspektrum zur Versorgung angewiesen waren. Im Vergleich dazu war der
Anteil der Planktivorenkonsumtion an der Produktion der Crustaceen mit 14 % deutlich
geringer. Die Kopplung von vertebraten Prädatoren und Cladoceren war mit einem Kon-
sumtion/Produktion-Verhältnis von ca. 11 % relativ schwach. Dies resultierte in erster
Linie aus einer deutlichen Separierung der Organismen verschiedener trophischer Ebenen
in horizontaler und vertikaler Richtung am Tage. Nachts kam es zu einer starken
Überlappung der Verteilung von Crustaceen und deren Prädatoren im Epilimnion.
Folgende Schlußfolgerungen können aus den Ergebnissen gezogen werden:
• Der Top-down-Druck der Planktivoren auf die Daphnien war im Großen Vätersee sehr
gering. Eine weitere Top-down-Steuerung durch Besatz mit Piscivoren oder durch Verrin-
gerung der Dichte vertebrater Planktivorer würde keine Verminderung der Mortalität zur
Folge haben, sondern vermutlich den Fraßdruck auf Cladoceren durch erhöhte Abundan-
zen der invertebraten Räuber verstärken.
• Eine starke Kopplung lag zwischen den Primärproduzenten und den Crustaceen im Gro-
ßen Vätersee durch den hohen Beitrag des Nanoplanktons an der PPR und der hohen
Biomasse und Produktion der Crustaceen vor. Hingegen war die Kopplung zwischen den
Crustaceen und seinen Prädatoren, besonders den vertebraten, sehr gering. Eine weitere
Erhöhung der maximalen Abundanz von Daphnien ist deshalb nicht anzustreben, sondern
eher eine Stabilisierung der Population im Frühsommer, um im Spätsommer erneut mode-
rate Biomassen und damit hohe effektive Filtrierraten zu erreichen. Dazu sind weitere Be-
trachtungen bezüglich der Verlustfaktoren nach dem ersten Daphnienmaximum und wei-
tere Kenntnisse bezüglich des invertebraten Prädatorendrucks notwendig.
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